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CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS 
OF PISUM 

V: SEED COAT COLOR, LINKAGE AND FREE 
COMBINATION 


BY HANS TEDIN AND OLOF TEDIN 
SVALOF AND EXPERIMENTALFALTET, SWEDEN 





INTRODUCTION. 


(, ENETICAL work with Pisum has been carried out by the senior 
JF author on a smaller scale for about 25 years, and on a larger 
scale for about 10 years, especially since 1921, when the junior author 
entered the work. The work here to be recorded falls nearly totally 
within the years 1921—27, but also the experience from previous years 
will sometimes be utilized. Several problems touched upon in this 
work still remain unsolved and would require further work. The 
senior author, however, now retires from his position at the Sval6f 
plant breeding institute, where the work has been carried out in con- 
nection with the breeding of peas, and the junior author will by other 
work be prevented from carrying on these investigations in the 
following years. Therefore we have considered it opportune, now to 
give a report of all our investigations in Pisum, as far as these investi- 
gations have led to any results, preliminary or definite. — We acknow- 
ledge our gratitude to the Royal Physiographical Society at Lund for 
granting money in support of the work. 

In the course of the years several new varieties of peas have been 
obtained at Sval6f, either from other collections or spontaneously 
occurring in the cultures, presumably by mutation. They have differed 
from the previously known varieties in flower color, color of the seed 
coat, development of the leaf axil and in the absence of the gray 
spotting of the leaves. The main purpose of the work has been to 
investigate the genetical constitution of these new varieties, and for 
this purpose the genetics of the characters mentioned has been studied 
at large, by the analysis of a great number of crosses between several 
varieties. Some of the results have already been published (TEDIN 
1920, 1923, 1926) but the main bulk of the crosses is still unpublished. 
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The work was not originally planned as an investigation of linkage 
relations in Pisum, but nevertheless almost all the 45 possible bi- 
factorial combinations of 10 factors have been studied, together with 
a few other combinations. Thus the results may be of some interest 
in connection with the intense work on linkage relations in Pisum, 
presently being carried out by different workers. (WELLENSIEK 1925 a, b, 
SVERDRUP 1927, RASMUSSON 1927, HAMMARLUND 1923, 1928, KAPPERT 
1924). 

In presenting the results they will be divided into two main parts, 
viz. 1: a description of the factors studied, their phenotypical effects 
and co-work with one another, with special consideration given to the 
seed coat colors, and 2: the linkage relations between the factors 
studied. 

For the sake of clearness the first part will begin with a list of 
the factors studied, together with a brief characterization of their phe- 
notypical effects. Then follows a list of the varieties used in the 
crosses, together with their genetical formulas and a short description 
of their appearance. After a list of the crosses studied then the diffe- 
rent factors and characters will be discussed more at length, and the 
experimental proofs of the interpretations will be given, so much in 
detail as is deemed necessary for the demonstration of their validity. 
The publishing of detailed tables of all the 43 crosses studied is for 
several reasons impossible. 

In the linkage part each pair of factors will be treated separately 
and some general features of this part of the work will be briefly 
discussed afterwards. — An individual treatment of each of the crosses 
might have been a desirable final chapter, but since this would only 
be a repetition of what has previously been said, it is refrained from 
here, in order to save space. 

At last a few words may be said about the technical difficulties 
met with in the work. The main difficulty, no doubt, has been the 
occurrence of several different parasitical insects which may destroy 
either the whole plant or the flowers or the seeds of the plants, thus 
sometimes cutting down the numbers obtained in the final analyses 
far below the original number of seeds sown. Also unfavorable 
weather conditions may be detrimental to the work. In the spring 
of 1926 extremely unfavorable weather, together with insect attacks, 
caused the total destroying of several plots, especially such with violet 
flowered plants, the seeds of which are especially weak. Finally con- 
siderable difficulties may be met with in the classification of the 
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material, these difficulties will be considered later, in discussing the 
characters for which they are met with. 


I. THE CHARACTERS AND FACTORS STUDIED. 
1. LIST OF THE FACTORS. 


A list of the factors involved in the crosses is given below. First 
the symbol used in this paper is given, then, within parenthesis, refe- 
rences to some other papers where this symbol is used and some of 
the synonyms, with reference to the papers where they are found, and 
finally a short characterization of the factor. 


A. (For synonyms of this and the following two factors see TEDIN, 
H. & O. and WELLENSIEK, 1926). Fundamental factor for flower color, 
leaf axil color, purple pod color, seed coat color (except »ghostly 
marbling» and black eye), and indenty of the seed coat. 


Ar. Reddening factor. No visible effect with a. Strengthens and 
influences the shade of most of the colors and patterns for which A 
is the fundamental factor. 


B. Blueing factor. No visible effect with a. Strengthens and 
influences the shade of most of the colors and patterns for which A 
is the fundamental factor. 


D. (TSCHERMAK 1912, WHITE 1917, WELLENSIEK 1925 c, TEDIN 
1925. Synonym: M, KApPerRT 1923). Factor for leaf axil color. No 
visible effect with a. Has three allelomorphs, D”, D and d, dominant 
in the order mentioned. With A D” gives a double colored ring in the 
leaf axil, D a simple ring, d gives no color in the leaf axil. 


Pl. (WHITE 1917, WELLENSIEK 1925 c. Synonyms: D, Lock 1908: 
S, KAJANUS 1923). Factor for black eye. Independent of all other 
factors known. 


M. (Lock 1908, WHITE 1917, WELLENSIEK 1925c). Marbling 
factor. Gives with a a faint, sometimes hardly visible »ghostly 
marbling», with A a strong brown marbling. 

F. (TSCHERMAK 1912, WHITE 1917, WELLENSIEK 1925c. Syno- 
nyms: S, Lock 1908; P, KasANuUS 1923). Factor for blue (in BB- and 
Bb-plants) to purple (in bb-plants) spotting of the seed coat. No visible 
effect with a. 
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(Gl.) (New, hypothetical factor). Factor for yellow color over 
the radicula. No visible effect with a. 


Oh. (WELLENSIEK 1925c. Synonym: O, KasANus 1923). Inhi- 
bitor of red seed coat color. No visible effect with a. With A oh gives 
a deep reddish brown color of the seed coat and a black spot on the 
spermotylium. 


Z. (KAJANUS 1923, WELLENSIEK 1925. Synonym: Q, TEDIN 1923). 
Factor for »normal» developiment of the seed coat as hitherto described. 
No visible effect with a. With A-¢ influences the seed coat in many ways. 


Mp. (New factor). No visible effect with Z or a. With Az Mp 
has a considerable effect on the seed coat color. Necessary factor for 
‘rusty color over the radicula. 


(Tr.) (New, hypothetical factor or group of factors). Influences 
the seed coat pattern in A z mp-plants. 


(Rt.) (New, hypothetical factor). Gives together with Azmp a 
rusty color over the radicula. 


Fl. (TEpDIN 1926). Factor for grey spotting of the leaves. 


I. (WHITE 1917). Factor for yellow cotyledon color. 


2. LIST OF THE VARIETIES USED. 


Below follows a list of the varieties used in the crosses. For each 
variety is given its name, when it has obtained a definite one, or else 
only its number in the Svaléf collection; both number and name are 
given for several varieties. Some notes as to the origin of the variety 
are given, and then a short description of its appearance, and the 
factorial formula, as far as it has been determined in the experiments. 


a. COLORED FLOWERS. 

0305. Svaléf Grépart (Mash pea). Obtained by individual selec- 
tion from a culture of »Early Britain» from Scotland. Purple 
flowers, simple leaf-axil ring, grey-spotted leaves, indented, unmarbled, 
unspotted seeds with brown hilum. AARBDplmfOhZ mp FII. 
(Pl. I, fig. 1.) 

0301. Obtained from the previous variety, as well as directly from 
»Early Britain». Differs from 0305 in the seeds, which have a white 
eye, are non-indent, have a characteristical pattern of one triangular 
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spot at the spermotylium and two long spots on both sides of hilum, 
on a seed coat that outside the spots is practically colorless. A Ar B D pl 
mf OhzmpFllI. (PI. I, fig. 2.) 


0632. Obtained by individual selection from the danish variety 
»Glen6d». Vegetatively as 0305. Seeds indent, brown-marbled with 
brown eye. Formula of pure, typical 0632: A Ar BD pl M f OhZ FI1. 
This variety is rather heterogenous, three different lines having occurred 
in it, that could be phenotypically distinguished from the mother line. 
Further, the crossing experiments have shown, that the plants of this 
line sometimes are Mp and sometimes mp. (Seeds see PI. I, fig. 7.) 


0632 a. Obtained from 0632. Differs in lacking the grey spots of 
the leaves and in having a double colored ring in the leaf axil. 
AArBD” plMfOhZmp jll. (Seeds see Pl. I, fig. 7; leaf axil ring 
TEDIN 1926, fig. 2.) 


0652. Obtained from 0632. Rather similar to the mother variety. 
Differs by the white eye and the somewhat lighter color of the not 
indented seeds and by the impression over the radicula. A Ar B D pl 
MfglOhzMpFIllI. (PI. 1, fig. 15.) 


0651. Obtained from 0632. Differs vegetatively in the same man- 
ner as 0632.a. Seed completely round, non-indented with white eye. 
The marbling is more or less diffuse, not distinct as in other varieties. 
Further it is completely absent from a zone round the eye, and this 
zone is surrounded by a grayish shading of the seed coat, rather similar 
to the pattern of 0301, in the shaded zone the marbling is often rather 
distinct, AAr BD” plMfOhzmp/fll. (PI. I, figs. 8 and 14.) 


KAJANUS’ mutant. Obtained from KAJANUS, who has described it 
(1923) as a mutation from his »Red pea» (see below). A ArBDPlm 
FohzFIll. (PI. I, fig. 6.) 


Réddrt (Red pea). Obtained from KaJANus, who has described 
the variety (1923). Differs from 0305 in the red color of the seed coat 
and in the black eye. AArBDPlmFohZmpFIllI. (PI. I, figs. 33 
and 34.) * 


Solo-pea. Obtained by individual selection from »Early Britain». 
Differs from 0305 in the absence of a colored ring in the leaf axil 
and in having a fine bluish spotting of the seed coat. A ArBd plm 
F OhZ mp FIll. 
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0461. Obtained by individual selection from the old German 
variety Peluschke. Differs from 0305 in the heavy bluish spotting of the 
seed coat, and in having black eye. A ArBDPIl mF OhZ mp FII. 


Monopol-pea. Obtained from W. WEIBULL’s, Landskrona, Sweden. 
Selected from the Danish variety »Glené». Identical with 0632 in all 
characters here studied. A Ar BD pl Mf OhZmpFII. 


Ragunda-pea. Individual selection from a local variety from 
Ragunda parish in North Sweden. With regard to the characters here 
studied it differs from 0305 in having black hilum. A Ar BD Pim] 
Oh Z mp FII. 


Yellow variegated. A line obtained from KAJANus. Identical with 
the previous variety (Ragunda) in all characters here studied. A Ar 
BDPtmfOhZ mp Fill. 


»Pisum elatius». Obtained from the Kew Gardens. Purple flowers, 
no color in the leaf axil, indented, marbled seed with black hilum. 
AArBdPIM f OhZ FII. 


0881. Obtained by individual selection from »Frihe_ gelbe 
Thiiringer Erbse». Red (»rose») flowers. Differs further from all the 


other varieties used in having green cotyledons. On the unmarbled, 
unspotted seed-coat there is an orange yellow color over the radicula. 
AArbDplmfGlOhZmpFli. (PI. I, fig. 38.) 


0842. Obtained by individual selection from the same old variety 
as 0881. Differs from this one in having yellow cotyledons and in 
lacking the yellow color over the radicula. A ArbD plmfOhZ FII. 


01001. »Light purple flowered pea». Obtained from a collection 
of H. von Post, Ultuna Agricultural College, Middle Sweden. Has light 
purple colored flowers, leaf axil ring light colored, seed indent, 
marbled, unspotted, with black hilum. AarbDPIMfOhZ mp FII. 


Violet flowered pea. Line obtained from a cross between 01001 
and a white-flowered line. Violet colored flowers. In other characters 
identical with 01601. The line used in the crosses has been heterozygous 
in A. AaarBDPIMf OhZ mp FII. 


b. WHITE FLOWERS. 


Seven different lines of white-flowered peas have been used in 
the crosses. The differences between these lines will mainly be found 
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among factors, that do not show their effect until after crossing with 
colored flowered lines. Therefore the description is confined to the 


formulas. 
White 1. 0158. Individual selection from a local variety from 
Middle Sweden. a Ar BD plmf OhZ mp FII. 









White 2. In respect to the factors here studied identical with the 






previous line. 





White 3. Obtained from a cross between the Solo-pea and a 
white-flowered line. a Ar Bd plmF OhZ mp FII. 








White 4. White 4—7 obtained from crosses between 01001 and 
white-flowered lines. a ArBDPIlmf OhZ mp FII. 












White 5. aArbDplmfOhZ FII. 






White 6. aarbDPlmf OhZ mp FII. 


While 7. Ghostly marbled white. The line used has been hetero- 
Thus: a Arar Bb D Pipl M f Oh Z mp FII. 













zygous in Ar, B and Pl. 









3. LIST OF THE CROSSES. 





Below a list of all the crosses studied is given in tabular form, 
with the constitution of the F, (Table 1). 

This table can be quite understood only after the reading of the 
following chapters, but a few general notes may be given here. Column 1 
gives the number of the cross, col. 2 the numbers or names of the 
parent lines. Columns 3—11 give a summary of the phenotypes and 
formulas of the F,:s. In order to make it somewhat less crowded the 
factors have been divided into groups, with consideration of their main 
phenotypical effect. In each column the phenotype of F, is given. If 
there is no segregation in the factors concerned they are not noted, but 
all heterozygous factors are noted in their respective columns. The 
columns for flower color (3), leaf axil (4), grey spotting of leaves (10) 
and cotyledon color (11) do not need any further comments. Column 5 
considers only the effect of Pl, i. e. black or non-black hilum. The 
color of the non-black, whether brown or white, is an effect of z and 
color of the non-black, whether brown or white, is an effect of 7 and 
is thus not considered here. In column 6 is always noted if the seed is 
marbled or unmarbled, spotted or unspotted. The yellow radicula 
color does not occur in more than one cross, viz. 35. — Col. 7 considers 
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TABLE 1. List of crosses, with phenotype of F, aid 
1 . 7 +. | - | aa 6 
| F, 
| Numbers - — 
Cross | or ilum : : 
| number | names Flower color “4 black or a 
| of parents | A Ar B “'D — a F 
| | | | 
A 4 0651 | purple | double not black marbled 
0632 a ring unspotted 
2 0651 purple | double not black marbled 
0632 | ring unspotted 
| | | | D*/D 
38 0682 a = purple double not black marbled 
0632 ring | unspotted 
D"/D | 
4 0652 _ purple | simple not black marbled 
| 0632 | | ring ; unspotted 
| 5 0651 | purple double ; not black marbled 
| 0652 ring unspotted 
| DY /D 
| 6 | 0301 purple double not black marbled 
| 0651 ring unspotted 
| | DY /D | M/m 
7 | 0301 i | purple 4 simple | not black marbled 
| 0652 | ring unspotted 
| M/m | 
8 | 0301 | purple simple a ~ black unmarbled | 
| Kaganus’ | | ring | Plipl spots not visible 
| mutant | | 
9 | 0301 - | purple simple not black unmarbled 
| White1 | Aja | ring unspotted 
10 | 0301 | purple simple ~~ not black unmarbled 
| | While 3 Ala ring spotted 
| | | | Did Fif 
| 11a | 0301 | purple = simple black marbled 
White7 | Ala Bib ring Plipl unspotted 
| | | | Mim 
| Mtb 0301 | purple”. simple black marbled 
| | White7 | A/a | ring Plipl unspotted 


Mim 
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7 8 9 | 107 hh 12 
F, . 
a —_ Seed Gee | : = 
—" Normal | Mp or mp | Pe»: Cotyledon 
al | or 2z ; (only with | mi 8 color Segregating factors 
: Z | 2) | on leaves 
(only with Z) | Fl | 
\ | | | 
i | | | 
normal normal | mp | no spots yellow | Z 
normal | normal Mp|mp | spots | yellow D Z Mp Fl 
Lz | Fijfl 
| 
| | | | 
normal | normal | Mp/mp | Spots yellow | D (Mp) Fl 
| | Ful | 
normal | normal | Mp | spots | yellow | Z 
ee gs Mp/mp | __ spots | yellow | M Mp Fl 
| Ff | | 
| a oo 
ao | baa | mp | spots | yellow DM Fl 
| Fut | 
_ zz Mp/mp spots yellow | M Mp 
| | 
| | 
_ | zz mp | spots. | yellow (Pl F Oh) 
normal | normal | mp | spots yellow AZ 
7 | | 
| Zz | | 
normal normal | mp | spots | yellow | AD(F)Z 
| Llz | 
| | | | 
normal | normal | mp | spots | yellow | ABPIMZ 
po ae | | | 
normal | __ normal | mp | spots | APIMZ 
| | | 
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— a — ———— = ——— 
1 2 3 | 4 5 6 
| | F, w : | - 
| Numbers | See Te ee Se ik a aoe Hil = = a a | BS 
| Cross or lum . Seé 
; number names Flower color po black or Seed coat " 2 
| of parents A ArB D not black ra ( 
| ] Kk 
| | Pl | jonly 
| i — 
lic 0301 purple | simple not black | marbled no 
White 7 Aja Arjar B/b , ring | unspotted 
| | Mim 
a — “ - —--———--} - —-— _ a —} paeeer aes a i _ 
lid 0301 purple simple black | marbled | ne 
White 7 | Aja Arjar Bib ring Plipl unspotted 
M/m | 
12 0301 purple simple black | unmarbled _ n 
Rédirt ! ring Plipl | spotted | ¢ 
: 7 a a ee wee. a ie 
13 0651 purple double not black | marbled n 
0305 | ring unspotted 
| D/D | M/m 
14 0651 purple double “not black | “marbled n 
White 1 Ala ring unspotted | 
DY /D | M/m | 
: $$ | ____f _ S 
15 0651 purple double not black | marbled r 
White 3 Ala ring | spotted 
DY /d | Mim Fif 
16 0651 purple double black | - % marbled 7 | I 
Rédart ring Pl/pl | spotted 
D*/D M/m Fif 
uy os ee re oe sa a ee ee ares _ 
17 0651 purple double black marbled | 
0461 ring Pl/pl spotted 
‘ D*/D | | M/m Fif 
18 : 0651 purple double | not black marbled 
Solo ring spotted 
D" |d | M/m Fif 
19 | +: 0651.~=S=—S—S*=«urrple ~=—double_—_—inot black ~ marbled 
Monopol ring unspotted 
| 
D W/D | | 
20 0651 purple | double | black marbled Le 
Yellow | ring | Pljpl | unspotted 
| variegated | | | | M/m 
| ' | 


D/D 
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| 3 ; | - | | @ | eS 
2 = ; 
‘Seed coat > ig | Grey |, ; ae 
Normal | Mp or mp | : | Cotyledon 
- or zz | (only with | Pr gen | color Segregating factors | 
fonly with Z) | ” | " | Fl . 
= | | | | 
normal normal | mp | spots yellow AArBMZ | 
Zz | | 
Re! a 
normal | normal | mp | spots | yellow | AArBPIMZ — 
Zz | | | | | 
a 5 ee See ee eee patra 
normal | normal | mp | spots yellow | Pl (F) Oh Z 
Oh/oh Zz | | 
| | | | 
normal | normal | mp spots | yellow | DMZF 
Z\z Fu | | 
normal | normal | mp spots | yellow — ADMZF | 
Zz Ful | | 
St a ee a coe eka 
normal | normal | mp spots | yellow ADM (F) ZFI 
Z)z | Fut | 
} | | 
| | | | 
q normal - normal | mp | spots ‘yellow | D Pl M (F) Oh Z Fl- 
| Ohjoh Zlz | Fijfl | 
| | 
normal | normal mp "spots } “yellow | D (Pl) M (F) ZF 
| Zlz Fijfl | 
Le Ee ee Se So eae 
normal | normal mp | spots | yellow D M (F) Z Fl 
| Zlz Fil | 
normal | _ normal ‘mp | spots | yellow | DZFL 
| ae Fut 
| pe _ nee Serna 
normal | normal mp | spots | yellow DPIMZ Fl 
Ziz | | Fun | 
| _—_ 








1 2 | 3 s | 6 
| 7 F, 4 
Numbers - ra. ————____—__—_— 
Cross or | ilum 
/ number | names Flower color | perl black or =o 
| of parents A ArB not black a - 
P | | D | Pl M F 
i : : 
21 0651 purple | double | black marbled 
Ragunda ring Plipl unspotted 
| D”/D M/m 
22 0651 | purple | double’ | __ black marbled 
Violet A/a Arjar | ring Plipl unspotted 
flowered | DY’ /D 
23, 0651 purple | double | black” marbled 
01001 Arjar B/b ring Plipl unspotted 
| D"/D | | 
24 | 0651 purple | double’ | black marbled 
White 6 | Aja Arjar Bib | ring | Pljpl unspotted 
| | | ap | Mim 
2 | 0652 | purple | simple | notblack | marbled — 
0305 | ring | unspotted 
2 0652 | purple | simple | not black | marbled 
While 1 | Ala | ring | unspotted 
| 27 0652 7 purple | . simple | not black marbled 
| White 3 Ala ring spotted 
| Did Mim Fif 
28 «| (0652 purple | simple black | marbled 
| Rédart | ring Plipl | spotted 
a ae " ; | aif Mim Fif — 
29 0652 purple | simple black | marbled 
0461 ring Plipl | spotted 
| | _ Mim Fif 
30 0652 purple | simple | not black marbled 
Monopol ring | | unspotted 
31 0652 purple | simple | black | marbled 
Violet Arjar | ring | Plipl | unspotted 
flowered | | ene Sees aoe ee 
32 0652 purple simple black | marbled 
Ragunda ring Pl/pl unspotted 
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= . | 9 10° * | 12 
= F, ang et soe 
| Seed coat Normal | Mp or mp | Grey | Cotyledon | 
| cater or z (only with we | color Segregating fact 
Oh Z y | on leaves | I a eee 
— with Z) ° i | Fl | | 
| } | | 
| normal normal | mp | spots yellow | DPIMZ Fl 
| Ziz | Fijfl | 
‘normal | normal =——s mp ‘spots | yellow | A Ar D PLZ Fl 
Zz Fijfl | | 
| normal | normal | mp | spots |. yellow | Ar BD PIZ Fl 
Zz Fill | 
eee cee ee See ee ae 
normal | normal mp | spots | yellow | AArBDPIMZ Fl | 
Zz Fijfl | 
| | 
/ normal | normal ~ Mpimp fee spots yellow | MZ Mp . 
Z[z | 
| | 
normal normal Mp/mp spots | yellow AMZ Mp 
Zz 
normal normal | Mpimp | spots | yellow | 4ADM(F)ZMp 
Zz | 
“normal | normal | Mp/mp spots | yellow | PIM (EF) Oh Z Mp 
Ohjoh Zz | 
E normal normal i Mp|mp : spots yellow (PI) M (F) Z Mp - 
Zz 
| 
normal normal Mp/mp spots yellow | Z Mp 
Zz 
normal normal Mp/mp spots yellow i. Ar Pl Z (Mp) 
Zz | | 
normal normal | Mpjmp | spots | yellow | PLM ZMp — | 
Zz | 
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=. 2 3 4 | 5 | 6 
F, ; api 
Numbers ; = oer 
Cross or | Hilum : 
number names Flower color pro black or | roe coat 
of parents A Ar B D | not black | “a ry 
| | 
| 
33 0652 purple simple | black | marbled 
01001 Arjar B/b ring Plipl | unspotted 
34 0652 purple simple | black — | marbled — 
White 4 Aja ring | Plipl | unspotted 
| 35 0652 | purple simple | not black | marbled 
| 0881 Bib ring | | unspotted 
| | | yellow radicula 
| | | | | M/m Gligl 
| 36 Roédart | purple | simple | black ~ unmarbled— 
0842 B/b ring | Plipl spotted 
| | - | Fif 
| a Roédart purple | simple | black unmarbled. 
Solo ring | Pljpl spotted 
Did | | 
38 Rodart purple simple | black =| | marbled _ 
01001 Ar/ar B/b ring spotted 
M/m Fif 
39 0305 purple simple not black unmarbled 
White 5 A/a B/b ring unspotted 
40 0632 a purple double not black | marbled — 
White 3 Ala ring spotted 
DW /d M/m Fif 
41 01001 purple simple black ~ marbled 
White 3 | A/a Arjar B/b ring Pl/pl spotted 
Did M/m Fif 
42 Solo purple no | black marbled 
Pisum ring | Pljpl spotted 
elatius M/m Fif 
43 Pisum purple simple | black marbled 
elatius Aja ring | Pl/pl unspotted 
White 2 | Did | Mim 
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the segregation in Oh, thus puts »normal» in opposition to red seed 
coat color. In constant zz X zz crosses the segregation in Oh has 
generally not been studied, thus nothing is entered in this column for 
z-F,:s. Col. 8 considers the segregation in Z, the manifold effects of 
which will be discussed later. Here »normal» stands in opposition 
to z. Col. 9, finally, considers the segregation in Mp, the manifold 
effects of which also are to be discussed later. The effect of Mp is 
visible only together with z. Thus nothing is entered in this column 
for ZZ-F,:s, but on the other hand the constitution in Mp is given for 
Zz-F,:s, although not visible in F,, but first in the zz-segregates in F). 

In column 12 are summarized all the factors segregating in a cross. 
In some instances not all the segregating factors have been analyzed, 
because of difficulties in the classification or for other reasons. In 
such cases the factors not studied are put within parenthesis. 


II. EXPERIMENTAL RESULTS. 
1. ANALYSIS OF THE CHARACTERS. 


1. Factors A, Ar, B. The existence of three flower color factors 
was established in a previous paper (TEDIN 1920) and for the symbo- 
lization of these factors reference is given to the paper by us both and 
WELLENSIEK (1926). In the present material the factor A is segregating 
in 17 crosses, 7 of which have also been studied in F3. 

The factor Ar is segregating in 8 crosses, 5 of which also have 
been analyzed in F;, and B, finally, is segregating in 10 F,:s and in 
6 F;:s. The segregation is given in table 2. 


TABLE 2. Segregations in A, Ar and B. 








| Number of - Number | 

















pn Recessive | Highest 

| anmnyned | Factor Total ero 4 D/m,, end “— D/m, -value 
| F. F, re than 2 
| 17 7 A 13994 0.986 0.96 2 F, 2.63 
1 
| 8 5 Ar 7051 0.990 0.48 1 F, 2.38 
2 F, 

10 6 B 8871 | 0.987 0.70 2 F, 3.00 

















The two last columns are intended to show, that the good agree- 
ment between expectation and numbers found in the totals is not a 
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result of great positive and negative deviations neutralizing one another. 
One single group of material, F, of cross 39, shows a rather great 
deficiency in b, D/m, being 3.00, but such a deviation is to be expected 
once in a while. There are too many cases with D/m, more than 2, 
such a deviation being expected only about two times in the 55 diffe- 
rent groups of material. These deviations, however, cannot be used 
for any definite statements about different vitality of the different 
biotypes, although it must be observed, that for all three factors it is 
the recessives that show the deficient number in the sum total. (Com- 
pare RASMUSSON 1927.) 

A few words may be said about the pleiotropic effect of the flower 
color factors. That A is the fundamental factor for a series of charac- 
ters has been repeatedly stated, we only want to stress once more the 
desirability of avoiding different symbols for the different manifesta- 
tions of this factor. (Compare TEepIN, H. and O. and WELLENSIF« 
1926.) 

The influence of the combination A ar B upon the development of 
the eye and the tracheid bundle below the eye in the embryo is already 
reported (TEDIN 1920. See PI. I, figs. 30, 35). Here may only be added 
the fact, that this effect may be rather strongly modified by environ- 
ment and by genetic factors, so that some seeds on A ar B-plants may 
be nearly fully normal. In some lines this is the rule, in others 
exception. 

All three flower color factors have a strong influence upon the 
leaf axil color. The color of the leaf axil ring, when present, varies 
parallel to that of the flower. Aarb-plants have a rather faintly 
colored ring, A Ar b-plants a strong and clear red colored ring, A ar B 
a bluish, sometimes even blackish blue ring, and A Ar B-plants a strongly 
colored purple ring. 

The seed coat colors are more or less influenced by both Ar and 
B. The variation because of environmental modifications in the seed 
coat color is so considerable, however, that we have been forced to 
refrain from the attempts, further to analyze this matter. 

Finally, our previous statement (TEDIN 1923) that A Ar b-plants 
never have indented seed may no be recalled, in agreement with 
WELLENSIEK (1925), since we have obtained clearly indent-seeded red- 
flowering plants. We can offer no suggestion to explain the fact that 
still remains, viz. that in existing pure lines as well as in segregations 
the red flower color in by far the largest number of cases is associated 
with a non-indent seed. 


Hereditas XI. 2 
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2. Factor D. The existence of three different allelomorphs of this 
factor has already been established (TEDIN 1926, KAPPERT 1926). The 
difficulties in classification are sometimes considerable, but in no in- 
stance have they led to deviations very far from the expectation. 
Because of the three allelomorphs, three different types of segregations 
occur, viz. D” : D (double: simple ring), D”: d (double : no ring) and 
D:d (simple: no ring). The segregations are given in table 3. 


TABLE 3. Segregation in D. 



































| Number of Number 
| crosses i " of cros- . 
| analyzed —" | Total = D/m, ses with ingen 
| Pies be ion | pro D/m, eon D/m,,-va ue 
| F, F, | re than 2 
’ 
| 14) 1 | D¥:D | 7568 | 1.028 1.40 3 F, 2.50 
| 2 | — | D”:d 777 | 1.055 0.89 se 1.33 
i; 5 — D:d 2464 0.997 0.09 — 1.88 
| 21 | 1 | Total! 10809 | 1.023 1.35 3 F, 2.50 


The agreement between expectation and numbers found must be 
considered as fairly good, although even in this cross there are a few 
more deviations with D/m, over 2, than would have been expected 
(only 1 in 22 cases). 


3. Factor Pl. The opportunity may here be taken to state, that 
our experience completely agrees with the statement of KAsANus (1924) 
that there is no difference between the »violet eye» of TSCHERMAK 
(1902, 1912) and the »black eye» of other writers. In fact, TSCHERMAK’s 
»violet-eyed» line was obtained from here, is still under cultivation 
here, and we can testify that it does not differ from the other »black- 
eyed» lines. 

The fact may here be pointed to, that the black eye-color, although 
evidently of quite another kind than the other seed coat colors (it is 
independent of A), nevertheless is not without influence on the color 
of the seed coat. Pl-seeds have a markedly darker, usually somewhat 
reddish seed-coat than pl-seeds of the same constitution in other fac- 
tors. (Compare PI. I, figs. 2 and 3.) 

The classification in black and non-black hilum sometimes causes 
difficulties. First: it is impossible to classify A ar BZ-plants with 
regard to their hilum color, and thus violet flowered Z-plants must be 
excluded from the material when dealing with Pl. If there had been 
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a linkage between Ar and Pl or between Z and Pl this might have led 
to disturbed segregation figures. As will later be shown, there is no 
reason whatever to suppose such a linkage, and therefore this difficulty 
probably may be considered as unimportant. 

The classification is sometimes difficult if not impossible in poorly 
ripened and poorly developed seed. Even in genetically pure pl-lines 
a »black» hilum may be obtained, if the seed is somewhat damaged, 
especially by moist wheather during the ripening. Such abnormally 
black-eyed seeds are difficult or impossible to distinguish from PIl- 
seeds, and in crosses where they are frequent they have made the 
analysis of Pl impossible. This difficulty does not necessarily lead to a 
deficiency in the number of plants classified as pl. The knowledge of 
the »abnormal» black hilum naturally makes the observer inclined to 
be sceptical towards any black eye, and if the seed is poorly developed 
it may be classified as non-black, pl, even if the eye is really black, PI. 
Thus this difficulty in the classification probably accounts for the 
rather great deviations from expectation that are found, both when 
they show deficiency in Pl and when there are too few pl. 

Whether the occurrence of abnormally black eye is the cause of 
segregation results that deviate from the usual 3:1 (CHRISTIE 1914, 
TSCHERMAK 1904, 1912) is impossible to state, but the difficulties in 
classification must be kept in mind. 

The segregation of Pl in the crosses where it has been analyzed is 
summarized in table 4. 


TABLE 4. Segregation in Pl. 











| Number of Number of 
| crosses pl D/m crosses with Highest 
| analyzed nt Total pro 4 /m,, D/m,, more | D/m,,-value 
| F, | F, than 2 
| 
| 19 | 8 15424 0.09 =| O78 2F, 1 PF, 3.1 























The rather great deviation in F, of cross 11d, (28:25) with 
D/m, = 3.71, may partly be due to the small number of individuals, 
only 53. In F; of the same cross the segregation is 320 : 89 = 3.13 : 0.87; 
D/m,, = 1.44. More disturbing is the deviation in F; of cross 34, with 
551 : 234. = 2.51 : 1.19; D/m, = 3.17. In F, of the same cross the segrega- 
tion is 200 : 56 = 3.12 : 0.88; D/m, = 1.0. Thus in both crosses defi- 
ciency in one group in F, is followed by deficiency in the opposite 
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group in F;, and there is no reason to believe in any other cause of 
the deviations than the above mentioned difficulties in classification. 


4. Factor Oh. The influence of the flower color factors upon the 
seed coat has been mentioned above, and at the same time the difficul- 
ties in studying the seed coat colors have been mentioned. There is 
one factor, however, whose phenotypical effect is great enough to make 
it easily studied, viz. Oh, the »inhibitor of red seed coat color», accor- 
ding to KAJANUS, who first published a report on the genetical basis of 
this character (1923). Since O was used by WHITE (1917) for another 
factor, we have accepted the symbol Oh of WELLENSIEK (1925 c). 

The effect of oh versus Oh is dependent upon the factor Ar. In 
cross 38, where Ar is segregating, we did not obtain any violet or light 
purple flowered plants (both ar) with red seed coat color. Among the 
light purple flowered ones a few plants had purple seeds (PI. I, fig. 36) 
and this might have been an influence of oh. Tests in F; and F,, 
however, have shown that this purple color is not the oh-color, modified 
by the flower color factors, but instead a case of »obscuratum>», i. e. 
the seed is self-colored by a modification of the purple spotting (F). 

At first it was supposed, that linkage between Ar and Oh was the 
cause of the absence of red colored peas among the violet and light 
purple flowered ones. That such a linkage exists will also later be 
shown. From purple or red flowered (Ar) F.-plants with red seed (oh) 
there segregated, however, in F; violet and light purple flowered plants 
(ar) with non-red seed. Since all purple and red flowered plants in 
the same families had red seeds there can be no question of a mistake 
in the classification, the families in question must have been oh, and 
the red color can not manifest itself together with ar. 

Upon further study of the matter upon material with known con- 
stitution oh, it was found, that this constitution may be traced also in 
ar-plants, although with some difficulty. AarBoh-plants (violet 
flowered) have rather dark seeds of a peculiar color (PI. I, fig. 35) and 
the color of the seeds of A arb oh-plants (light purple flowered) has 
a tinge of red in it. It is possible, that after more experience a classi- 
fication in Oh and oh might be possible also among ar-plants, at present 
we have not endeavoured to do it. 

When the classification in Oh and oh cannot be made on ar-plants 
and Oh is linked with Ar it is evident, that crosses where Ar is segre- 
gating cannot be used in studying the mono-factorial segregation in Oh. 
The figures of cross 38 will be published later, in the linkage chapter, 
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in table 5 are summarized the results for Oh in the other crosses where 


it segregates. 










TABLE 5. Segregation in Oh. 











Number of | 

















Number of | 
crosses | : . 
| oh crosses with| Highest 
] 
analyzed | Total pro 4 D/m,, D/m,, more | D/m,,-value 
| than 2 



















1.035 1.21 

















The agreement with expectation is satisfactory although not 
very good. 









5. Factor F. That the blue or purple spots on the seed depend 
upon a special factor, F, with effect only together with A, is since long 
a well established fact. This character is one of the most varying of 
the color-characters in peas. Not only are the purely environmental 
modifications considerable, but the existence of several modifiers must 
be considered rather certain. Among the pure lines in culture at Sval6f 
there are some with the seed very heavily speckled with spots, some- 
times so dense, that they imitate a marbling. Then all gradations may 
be found down to lines, where upon thorough examination a few small 
spots may be discovered. The same gradation occurs in crosses where 
F segregates, and in such cases it is sometimes rather hard to draw 
the limit between spotted and unspotted. Furthermore, on marbled 
seed it is pretty nearly impossible to see the spots except in cases where 
they are dark and many. The difficulties in classifying after this 
character have, in fact, been so great, that in most cases our attempts 
have failed, and we have succeeded only in one single case. In F, 
of cross 40 there were 638 spotted and 227 unspotted plants, giving 
2.95 : 1.05; D/m,, = 0.83, thus a rather good fit. 

Our experience regarding the self-colored seeds, obtained in all 
F-material (compare above about such seeds in the red-pea cross 38, 
and PI. I, fig. 36), agrees, as far as it goes, with that of KAJANUS 
(1913 a, b): they are only modifications, although there are indications 
that the tendency of developing obscuratum may be different in diffe- 


rent lines. 


























6. Factor M. The existence of a special marbling-factor, fully 
effective only with A, with a (i. e. in white-flowered plants) without 
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visible effect or giving a more or less pronounced »ghostly marbling», 
is another of the facts, well known to all workers on genetics in peas. 
Here may only be noted, that rather conspicuous differences between 
the marbling of different lines may be found. In some the brown 
pattern is more continuous, in others it is rather interrupted, made up 
of somewhat shorter brown stripes, that are not confluent to the same 
degree as in the first mentioned type. Also the great variation in the 
development of the ghostly marbling (PI. I, figs. 31 and 32) in different 
lines makes it seem rather certain that this character is influenced 
by a number of modifying factors. 

The factor M has segregated in 28 of the crosses here recorded, 
and has even been studied in 9 F;:s. The results obtained are given 
in table 6. 


TABLE 6. Segregation in M. 








Number of 


: Total 
crosses 


m pro 4 D/m,, 





9 13118 0.969 2.05 
37 | 26395 0.977 2.15 




















| 

28 13277 | 0.986 0.93 
| 
| 


It must be agreed that the numbers observed do not fit the expec- 
tation very well, a deviation of the size obtained being expected only 
about 3 times out of hundred. The large deviations in F,; and in the 
total are not due to one or few families with large deviations, but is 
rather a result of a general tendency to deficiency in unmarbled plants. 


A summarized table is given in table 7 of the values of D/m, in the 
different crosses. The sign of the difference in unmarbled is considered. 


TABLE 7. The distribution of the crosses investigated, on different 
D/m,-values for the segregation in M. 








Number of families within D/m,-limits 
Gene- k 


ration 2.59 — 2.00 — 1.50 — 1.00 — 0.50 + 0.00 + 0.50 + 1.00 + 1.50 + 2.00 + 2.50 
| | | | | | | | | | | 





F, 2 5 _ 1 
F, 1 - - — — — 
Total 3 5 4 1, 5 | 3 — 1 








It is impossible to certify at present, whether the deficiency in 
unmarbled is'due to a lower vitality of this biotype, as compared with 
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the marbled one. The number of seeds sown in each progeny has 
been noted during several years, but a comparison between this number 
and the number of finally analyzed plants does not give much indi- 
cation about the vitality of different biotypes, for reasons pointed out 
by RAsMusson (1927). In 1926 the number of plants was counted 
also in an early stage. This year F, of one cross segregating in M 
was grown. The germination in this cross, however, has been excellent, 
the number of plants reaching 90—100 % of the seeds sown in all the 
progenies, and no differences between M- and m-plants can be found. 
Thus the question of the cause of the deficiency in m-plants, whether 
it is differences in vitality or a mere chance variation, must be 
















left open. 


7. Factor Gl. The orange yellow color over the radicula is found 
only in one line, 0881, and only one cross with this line is analyzed, 
viz. cross no. 35, 0652 X 0881. The results are far from conclusive. 
and further investigations would have been desirable. For reasons 
already mentioned we have decided, however, to publish the results at 
this time. 

F, of cross 35 had purple flowers and marbled seed, and together 
with the marbling the yellow radicula cannot be distinguished. ‘There- 
fore only the unmarbled F.-plants could be analyzed. 141 such plants 
were obtained, 103 of which were purple-flowered and 38 had red 
flowers. All the 38 red-flowered plants were noted as having a more 
‘or less pronounced yellow color over the radicula, for a few of the 
purple-flowered plants the same character was noted. It was evident, 
and has also been confirmed upon further analysis, that the character 
is much more pronounced in red-flowered plants than in purple- 
flowered ones. Also the cotyledon-color is of importance, the yellow 
radicula color standing out much better against a back-ground of green 
cotyledons than against the yellow ones. — Besides these difficulties 
there is a third, the most important one: the very great modificability 
of the character. As a matter of fact, the same plant may show seeds 
with a rather strong color and such where it is nearly impossible to 
detect. 

Under such conditions it is evident, that the F,-analysis could give 
no results whatever as to the genetics of the yellow radicula, the growing 
of F; was eminently necessary. For lack of space it was impossible 
to grow F, after the whole cross, we had to be satisfied with the un- 
marbled F.-plants. F; was obtained after 37 of the red-flowered 
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(bb mm) plants and after 91 of the purple flowered ones (BB mm 
or Bb mm). 

According to the analysis of F;, 21 of the red-flowered families 
had a constant yellow radicula, 16 segregated and none were totally 
without the color. The analysis of the segregation within the families 
was impossible. It was not even possible to decide whether the yellow 
radicula was dominant or not. In some families there was a rather 
distinct segregation in yellow: not yellow, in others the segregation 
was completely continuous and sometimes with most plants clearly 
yellow, sometimes with most plants dubious or not yellow. It is evident, 
that even if one main factor exists, there is a considerable number of 
disturbing modifiers. 

Of the 91 purple-flowered plants, 37 yielded only purple offspring. 
The families were poor in number, however, and most probably a few 
of those families would have given also red flowers, had the number 
of individuals been somewhat greater. Of those 37 apparently constant 
purple families 28 did not show the yellow radicula, in 9 there was a 
segregation in yellow : not yellow. 

Of 54 F;-families, segregating in purple and red, 9 have been 
constant in respect to yellow radicula, 36 have been segregating in this 
character and 9 have not shown it at all. Of the 36 segregating families 
17 have had yellow radicula in all their red progeny, the heterozygosity 
showing only in the purple plants. On the other hand, 22 of these 
families have not shown the character at all among their purple plants, . 
it has been confined to the red ones. This might seem to indicate 
pleiotropy of B rather than linkage B—GIl, since the latter phenomenon 
would not cause total absence of yellowes in the purple-flowered plants 
and total absence of not-yellow in the red-flowered plants. It must be 
remembered, however, that the progenies are deplorably small, and 
that a linkage, giving numerical prevalence for red-yellow and purple- 
non-yellow, may in small progenies lead to the total exclusion of the 
two other combinations. 

The results concerning flower color and yellow radicula of the 
128 unmarbled F;-families are summarized in table 8. 

If we may assume that some of the small families with only purple 
flowers in fact are heterozygous in B and that some of these would 
have given yellow radicula in their red-flowered plants we have a 
rather nice monohybrid segregation: It may therefore be permissible 
to enter, as a hypothetical factor, Gl, causing in homozygous state an 
orange yellow color over the radicula, and being linked with B. There 
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is the possibility, however, that we are dealing with several factors, 
and that the apparent correspondence with monohybrid numbers may 
be a mere chance occurrence: the classification in yellow—not yellow 
has happened to be such, that the numbers fit the monohybrid scheme. 
One fact especially urges caution in accepting the factor Gl. In crosses 
where none of the parents have the yellow radicula it has occurred 
among F, and F, plants. Unfortunately their occurrence was observed 
too late for a thorough analysis, but it clearly indicates that other 
factors than Gl are necessary for the character or able to develop it, 
and the whole question of the genetics of yellow radicula must be 
considered as insufficiently investigated. 


TABLE 8. Segregation in flower color and yellow radicula in cross 35. 








Number of families with 


——____—_—__—__—__—_—_—__| 




















| 
| Constitution |—— patente 
| in B | Constant yellow Segregating Not yellow Total 
| radicula yellow radicula radicula 
| | | 
BB | _ 9 | 28 37 
Bb | 9 36 9 54 
| bb 21 16 — 37 
pee 30 61 | 37 | 128 





8. Factor Z. KaAJsANus (1924) has assumed that our Q (TEDIN 
1923) is identical with his (KAJANUS 1923) Z, and this identity has been 
taken for granted by WELLENSIEK (1925 c). By the result of our cross 
8, 0301 (qq) X KAJANUS’ zz-mutant this identity has been proved, F; 
as well as F, being typical gq (zz), with no segregation in the characters 
determined by q (z). Since WELLENSIEK has accepted the symbol Z 
of KAJANUS, we consider it most opportune to do the same, thus leaving 
our previous symbol Q. 

The effect of Z on the seed is rather manifold. Its effect on the 
unmarbled seed has already been described by KAJANUS and us and 
may only be briefly summarized. 

The seed from z-plants is always round and smooth, never indented. 
It may be stated here, that violet-flowered z-plants have entirely normal 
seed, with fully developed hilum and tracheid bundle below the hilum. 
Thus z counteracts the effect of AarB in this respect. (Compare 
page 17.) 

Practically all color of the unmarbled seed-coat disappears in 
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z-plants, even the red color, characteristical for oh-plants. KAJANUS 
does not seem to have observed, however, that one characteristic of 
his z-line is due to its constitution in oh. On the spermotylium of the 
seeds of Red-pea there is a well marked black spot, still evident as a 
small, black spot in KAJANUuS’ z-line as well as in oh z-segregates from 
crosses (PI. I, figs. 6 and 37). This black spot follows oh and is in 
many cases so well developed, that it makes a classification upon this 
factor possible even in z-material. In cross 8 (Oh z X oh z) the segre- 
gation was 143 without spot : 42 with spot = 3.09 : 0.91; D/m, = 0.75. 

Hilum is white or at least very light, unless the plant is Pl, the 
black color is not influenced by z. The hilum of violet flowered z- 
plants has sometimes a somewhat darker tinge than in other z-plants 
and might have been difficult to distinguish from a normal brown 
hilum, but for the fact, that such does not exist in violet Z-plants. 

The general seed coat color of z-plants is about as light as that of 
white flowered plants, but there still remains, in some cases, the three 
spots, characteristical of 0301 (PI. 1, fig. 2). This pattern, however, is 
further influenced by Mp and Tr and may completely disappear. 

The color of seed from A Z-plants turns dark brown in a few years, 
and then no differences may be seen between the different types of 
seed. Seeds from A z-plants, however, do not turn dark, but seem to 
keep their color for ever. A line, evidently identical with the 0301 of 
the present work and another, similar to 0651, were isolated from 
»Early Britain» and »Partridge-pea», respectively (the latter obtained 
from the same collection as 01001), already in the 1890-ties, and seed 
of these lines has now been preserved for about 30 years without 
changing its color. 

The influence of z upon the marbling may be seen from PI. I, 
figs. 8 and 14, compared with fig. 7. Both the former are of the 
same line, 0651, and are intended to show the great modifications met 
with, the light no. 8 being from 1925, the dark no. 14 from 1926. 

That 0651 was a z-plant was early suspected and definitely proved 
by the crosses 6 and 13. In the former, 0301 X 0651 »normal» seed 
was not synthezised, and the segregation was in 3 0651:1 0301. In 
the latter cross, 0651 0305 the first generation had »normal», marbled 
seed, in the second there occurred segregation in »normal» marbled : 
»normal» unmarbled : 0651 : 0301 after 9:3:3:1. (In 476 individuals 
9.45 : 2.62 : 2.99 : 0.91; D/m,, = 1.25, 1.31, 0.03 and 0.33, respectively). Finally, 
in the first crosses made (not listed in table 1) between 0651 and the 
mother line 0632, simple monohybrid segregation between the two 
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parent types occurred. (In 138 individuals 3.01 0632 : 0.95 0651; D/m, = 
= 0.97). The 0632 used in this cross must have been mp, likewise as 
0632 a, which was crossed with 0651 in cross 1 of this paper, giving 
simple monohybrid segregation in respect to seed shape. The line of 
0632 used for crossing with 0651 in the cross here reported as no. 2, 
turned out to be Mp, thus complicating the segregation in this cross. 

The effect of z upon the marbling, as seen in 0651, may briefly be 
described thus: the marbling is diffuse, far less distinct than in normal 
marbled seed. Further, it is completely absent from a zone around 
hilum, and this zone again is surrounded on three sides by a grayish 
black shading that strongly resembles the pattern of 0301, and upon 
which the marbling is often quite distinct. 

That z prevents the manifestation of F, i. e. the occurrence of blue 
or purple spots on the seed-coat, is mentioned already by KAJANUS and . 
is repeatedly observed in our material. 

The classification in Z and z hardly ever offers any severe diffi- 
culties, and as can be seen from table 9, the segregation in this cha- 
racter fits very well with the expectation. 



















TABLE 9. Segregation in Z. 

























Number of | Number of 
crosses crosses with Highest 
analyzed Total z pro 4 D/m,, 
\ D/m, more | Djm,,-value 
F, | F, | than 2 
| | 
* |. 79 | 21470 1.006 | O70 | 2F, 2.13 














9. Factor Tr. This factor is entirely hypothetical, and the symbol 
may represent a number of factors, co-working in a more or less in- 
tricate way. It is entered only to denote the fact, that the 0301-pattern 
is influenced by one or more factors, besides the fully established ones, 
factors whose influence (quite naturally) can be observed only in 
z-material. 

In cross 9, 0301 X white 1, 25 % of the F,-plants with colored 
flowers were, as was to be expected, z. Not all of these, however, had 
the typical 0301-pattern, some did entirely lack it, in others it was very 
light, merely a faint grayish shade, and sometimes confined only to 
the triangular fleck on the spermotylium. Attempts were made to 
classify the F;-plants with regard to presence or absence of the 0301- 
pattern, but they failed. F; was grown after all Az m-plants, in the 
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hope to obtain by this method a classification of the F.-plants. The 
F;-families, however, showed a wide variation in respect to the 0301- 
pattern, and even the growing of an extensive F, failed to give definite 
results. Thus the attempts to find a definite factorial formula for the 
0301-pattern must be given up as resultless. Figs. 3—5, Pl. I, may 
give an idea of the variation in this character. 

Also among the marbled z-plants there is a great variation in the 
development of the blackish shade round hilum, a variation that runs 
parallel to that of the 0301 pattern on unmarbled seed. At the same 
time the strength of the marbling itself, its degree of diffusion and other 
characteristics are rather variable. Figs. 9—13, Pl. I, may give an 
idea of the variation in Az M-seeds. Even here all the attempts to 
find definite factorial formulas failed. It is rather probable, although 
by no means definitely proved, that the same factors that influence 
the 0301-pattern in the unmarbled seed also influence the corresponding 
pattern, but not the marbling, in seeds of 0651-type. 

The disappearing of the pattern in the cases here discussed being 
gradual, and the marbling remaining rather diffuse with a white zone 
around hilum, it can be no question of an influence of the factor Mp, 
now to be discussed. 


10. Factor Mp. The line 0652, originating from 0632, differed 
from the latter mainly in having a white hilum, in being completely 
non-indent but somewhat bi-concave, and in having a somewhat lighter 
color (PI. I, fig. 15). The cross between 0651 and 0652 (cross 5) gave 
a simple monohybrid segregation (798 0652: 243 0651 = 3.07 : 0.93; 
D/m,, = 1.40) in the parent types, with 0652 more or less clearly domi- 
nating, the »normal» 0632-type was not synthezised. Further a cross 
(not listed in table 1) between 0652 and the same line of 0632, that gave 
monohybrid_ segregation with 0651, showed an F, similar to 0632 and 
in F, a segregation in 0632, 0652 and 0651, numbers not determined. 
Later the crosses 0651 X 0632 (cross 2) and 0652 X 0632 (cross 4) were 
repeated. This time 0652 X 0632 gave simple monohybrid segregation 
(93 0632 : 28 0652 == 3.07 : 0.93; D/m, = 0.44), and 0651 X 0632 gave a 
12:3:1 segregation (457 0632:93 0652:44 0651 = 12.31 : 2.51: 1.18; 
D/m, = 1.11, 1.88, 1.13). It was then concluded that 0652, as well as 
0651, was z, but that 0652 possessed another factor, Mp, and that 
0632 was mixed with respect to this factor. 

The effect of Mp upon the z M-seed may be briefly summarized 
thus: it makes the marbling again fully distinct and spreads it over 
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the whole seed surface, not leaving a white, unmarbled zone around 
the eye. Further it inhibits the 0301-like dark pattern of 0651. The 
hilum is still white, and the seeds non-indent, but the seeds are not 
quite round but a little flattened, and there is a small but distinct im- 
pression over the radicula. Thus Mp can be said to counteract, to a 
certain extent, the influence of z upon the marbling. 

The. effect of Mp upon the unmarbled seed was studied in cross 7, 
0301 X 0652. The non-occurrence of »normal» seed further proved 
that 0652 was z. In F, a segregation was obtained in 0652-type, 0651- 
type, 0301-type and a new, unmarbled, without any sign of the 0301- 
pattern, and with a seed-coat just as light as. that of a white-flowered 
plant (PI. I, fig 19). It was supposed, that this last type represented 
zm Mp, but the numerical relations of the four types deviated strongly 
from the 9:3:3.:1 scheme, giving 11.1 of 0652-type : 1.8 of 0651-type : 
1.3 of the new type : i.s of 0301-type. ‘The deviations are of the typical 
linkage-type, and as will be shown later, M and Mp are linked, and the 
new type evidently is, as supposed, zm Mp. Thus the effect of Mp on 
unmarbled seeds is to inhibit completely the 0301-pattern. 

In. other crosses with 0652 it has been observed, that the spotting, 
caused by F, is visible in z Mp-plants, although not so strongly as in 
Z-plants. Thus Mp counteracts z even in this respect. 

Finally it may be stated, that Mp most probably has an effect upon 
the development of the seed of violet-flowered plants. In F; and F; 
of crosses, yielding violet-flowered plants and segregating in Mp, there 
occurred one year among the violet-flowered z-plants some with a 
rather peculiar type of seed. The hilum was completely normal and 
the seeds not shrivelled like the A ar B Z-seeds. But they were very 
small and of a peculiar flattened type, with the hilum end bluntly 
pointed. A considerable amount of such seed was sown next year, but 
only plants with typical A ar B z-seeds were obtained, all of them turned 
out to be Mp. We think it, therefore, very probable that the seed-type 
mentioned was caused by Mp, but that it is developed only under certain 
environmental conditions offered in the first, but not the second year. 

In the crosses here mentioned the classification in Mp and mp has 
been fairly easy, in spite of the fact that the heterozygote is not typi- 
cally developed but shows a narrow white zone round hilum. Extensive 
F,-analysis of cross 7, however, has given experience and has further 
shown the relation between Mp and the rusty radicula, to be discussed 
later and giving a valuable help for the classification. Nevertheless, in 
a few crosses it has been impossible to classify in Mp and mp, especially 
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when segregation in the Tr-complex has caused the disappearing of the 
0301-pattern for other reasons than the presence of Mp. The results of 
segregations in Mp are summarized in table 10. 


TABLE 10. Segregation in Mp. 








Number of | Number of 


| crosses ’ 
| ae Total mp pro 4 D/m,, bee with! Highest 
( 
| 
| 


| | D/m, more | D/m,,-value 
F, | Fr, | than 2 
| ' doz = | 1.33 |1F,1F,| 6.70 








9 | 3 | m8 


The end result agrees fairly well with expectation, and if F; of 
cross 28, giving 1252 : 581 = 2.73 : 1.27; D/m,, = 6.70, is excluded, the 
segregation is in general fairly good. The great deviation mentioned 
is probably simply due to errors in the classification, which was rather 
difficult just in this cross. The cross being Z mp X z Mp the deviation 
can not be due to linkage between z and Mp. 

There is one effect more of Mp to be discussed. In cross 7 
(0301 X 0652), the one where Mp was most thoroughly studied, the 
following facts were observed in F,: in the typical mp-seeds never a 
trace of the impression over the radicula, typical for 0652 was observed, 
neither any trace of a color in this place. Among the seeds classified 
as Mp (and later by the F;-analysis shown to be Mp) there occurred 
a considerable variation. In some there was no trace of white round 
hilum, a small impression over the radicula, and in this impression 
a derk brown shade, found even in 0652. In most of the seeds there 
was a white zone around hilum, rather varying in width but never 
so wide as in typical 0651. Further there was a rusty red color over 
the radicula, not only in the aforementioned small impression, but 
spreading triangularly over the seed surface, broadening at the end 
opposite the hilum. The development of this rust-color was very 
variable, from a triangular spot just over the radicula to a color that 
covered half of the seed like a cap, sometimes even coming up towards 
hilum on the dorsal side of the seed and there imitating the 0301- 
pattern. This color occurred among marbled seeds as well as among 
unmarbled ones. Figs. 20—23, 26—29, Pl. I, may give an idea of this 
character and its variability. Especially such cases where it imitated 
the 0301-pattern caused great difficulties and it was only by extensive 
F;-analysis that we succeeded in definetely determining, that the rusty 
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color always was connected with Mp. Figs. 24—25, Pl. I, show, 
however, a type which we have not been able fully to explain. Here 
there is no rusty color over the radicula, and we are evidently dealing 
with mp-plants. The 0301-pattern, however, has got the color of the 
rust, instead of the typical grayish black color. As stated, we cannot 
explain the occurrence of this type, but it does not invalidate the 
following interpretation. 

F, was grown after the whole F, of cross 7. In the progeny of 
mp-plants no rust whatever was observed, Mp is thus necessary for its 
development. In families, constant in Mp, the rust generally did not 
show a higher development than what corresponded to the brown 
color in the impression, found in 0652. In three families, not yielding 
mp-plants, a somewhat stronger rusty color has been noted, but the 
families are small, and might very well be Mpmp, although mpmp has 
not occurred. The facts point decidedly to the non-occurrence of strong 
rust in MpMp-families. In the families segregating in Mp, on the other 
hand, stiong rust has been absent only in a couple of small families, 
where it might have appeared, had the progenies been more numerous. 
Finally, in no single family out of 82 MpMp and 178 Mpmp has the 
rusty color been constant, rust-free plants have always occurred. 

It seems out of question that the rusty color is confined to hetero- 
zygosity in Mp, thus giving a parallel to the »blue Andalusian hen» 
and the red-flowered Mirabilis of CORRENS. The question, whether the 
rusty color is an effect of Mpmp in itself, or it is synthesized by Mp 
and another factor, very strongly linked with Mp, can not be decided 
at present. We have entered, however, the symbol Rt for a hypothetical 
factor, giving the rust color together with Mp. 


11. Factor Fl. The grey spotting of the leaves and its dependence 
upon the factor Fl has been previously demonstrated (TEDIN 1926). 
In 17 of the crosses here reported this factor has segregated, one of 
them has been followed to F;. In no instance is D/m,, for the segrega- 
tion in FI more than 2, and the total is 7783 : 2561 = 3.010 : 0.990; 
D/m,, = 0.59. A rather good fit, that needs no further comments. 

12. Factor I. The cotyledon color has been studied only in one 
cross, viz. 35. The segregation in / fits very well with the expectation, 
the total segregation for F, and F; being 1417 : 474 = 3.003 : 0.997; 
D/m,, = 0.08. 

All monohybrid segregations are now presented, as well as the 
experience gathered in the work concerning the genetics of some diffe- 
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rent characters in peas. In the following part is to be dealt with the 
linkages found, and all the bi-factorial combinations showing indepen- 
dent inheritance will be briefly summarized. 


2. DIHYBRID COMBINATIONS. 


In order to simplify the discussion, the terms linkage, coupling 
and repulsion will be strictly used in the following meanings: 

Linkage, linked, to denote the general phenomenon, usually under- 
stood by these terms, that in F, of a dihybrid cross the parental factor- 
combinations are supernumerary, the new combinations deficient, in 
comparison with the 9:3:3:1 ratio. 

Coupling, coupled, to denote the type of linkage, where both do- 
minants have entered the cross by the same parent. »Coupling-cross» 
denotes a cross of the A B X a b-type, also if linkage is not demonstrated 
to exist between the factors involved. 

Repulsion, repulsed, to denote the type of linkage, where the domi- 
nants enter the cross by different parents. »Repulsion-cross» thus a 
cross of the Ab < aB-type, disregarded the question of a linkage 
between A and B. = 

In the previous part of the paper an account has been given of 
segregations in 12 different fully established factors, besides results 
indicating the existence of the factor Gl for yellow color over the 
radicula,.and other results incizating the existence of one or more 
factors, Tr, for the 0301-pattern of z-seed. 

Of the 12 well-established factors F and J have been studied only 
in a few crosses, and they have not segregated together with more than 
4 and 3, respectively, of the other 10 factors. These 10 factors, how- 
ever, have been studied in numerous crosses, and of the possible 45 
bi-factorial combinations 42 have been studied, the only ones missing 
being the combinations A—Oh, Mp—Oh and Ar—Mp. Among the 50 
bi-factorial combinations studied, 4 have shown evident linkage, a fifth 
shows sign of a weak linkage, the existence of which is proved by the 
linkage of each of the involved factors to the same third factor. Thus 
3 linkage groups have been found, one involving 3 factors (and possibly 
also a fourth, Gi) and the other comprising each 2 factors; the other 
5 factors studied have in the experiments segregated independently of 
each other and of the three groups mentioned. 

Before presenting the results of the 50 bi-factorial combinations a 
few general remarks as to the method of judging them may be given. 

A linkage to be used in the building of linkage-groups must be 
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established with full certainty, and as regards the requirements for 
full certainty» we agree completely with RAsSMUSSON (1927). As 
pointed out by. him, however, there are sometimes difficulties in ful- 
filling all the theoretical requirements, and we have had to be content 
with evidence that is not absolutely complete. For each of the linkage 
cases reported, a detailed account of the results will be given, and we 
are confident that most geneticists will consider the evidence offered 
by the experiments as sufficient enough to prove beyond doubt the 
existence of the linkage listed. 

As to the cases of free combination it is naturally impossible to 
stale with absolute certainty the purely negative condition of non- 
linkage. In the cases where only comparatively small numbers are 
studied a strong linkage is necessary to cause a deviation from 9:3:3: 1 
that is large enough to fall outside of the limits of possible chance 
variation. And even by large F,:s a very weak linkage may result in 
figures that can readily be interpreted on a basis of free combination. 
The publishing of detailed results for each combination would require 
very big space, and therefore we feel compelled to restrict our tables 
to summarized results. We have endeavoured, however, to detect any 
sign of a weak linkage, and any such sign will be given due con- 
sideration. 

Different methods may be used in testing whether obtained segre- 
gation figures indicate linkage or not,, Some of the factors studied 
deviate in certain crosses rather widely from the 3:1 ratio, and in 
these cases a weak linkage may be difficult to detect by a comparison 
between numbers obtained and 9:3:3:1. We have, therefore, con- 
sistently determined the values for »corrected expectation», according 
to the method devised by KAPPERT (1924). (These values, however, 
are presented only when deemed to be of real value.) The fact, that 
this method cannot be used to prove an existing linkage has already 
been pointed out by RASMUSSON. If the deviation between corrected 
expectation and numbers found in the double recessives is insignificant, 
however, we have considered the cross in question as indicating no 
linkage — a point of view that we consider completely safe. 

It must be enough to touch upon the fact that a free combination, 
established on ever so large a number of individuals, never can prove 
that the two factors involved do not belong to the same linkage group. 
In the present study the factors B and M have segregated together in 
5 crosses. Two of these were of coupling-type. F, consisted of together 
1446 individuals and D/m,, for B M, B m, b M and b m, respectively, was 
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+ 1.95, —- 0.20, —- 2.38, + 0.18. These figures may be considered as 
giving a weak indication of a linkage, but there is no sign whatever 
of this linkage in the F.:s of three repulsion crosses. Among 687 indi- 
viduals in these last crosses D/m, for the 4 groups of segregates were 
— 0.10, + 0.88, — 0.38, — 0.60. Together with previous results these 
figures must be considered as indicating free combination between B 
and M. Nevertheless, both B and M are linked with Mp and thus belong 
to the same linkage group. 

The question of the identity of factors, given the same symbols 
and thus considered to be identical, hardly seems to need any discus- 
sion. The numerous crosses between the different varieties that have 
been made, some of which have been reported in previous paper or 
even not reported at all, without any one of the monohybrid characters 
ever showing signs of dihybrid or polyhybrid segregation, seems 
enough evidence that the factors causing these monohybrid segrega- 
tions always have been the same, and we have not considered it neces- 
sary to make the detailed tests for identity, given by RASMUSSON in his 
paper (1927). 

After these general remarks we may proceed to the publishing of 
the special cases. 


a. CASES OF LINKAGE. 


1. The M-Mp-B-(Gl)-group. 

That M and Mp are linked is demonstrated beyond doubt by the 
results of cross 7, 0301 (m mp) X 0652 (M Mp). F; was grown after 
all the 336 F,-individuals of this cross. The results proved the following 
constitution of F,-plants: 

53 MM MpMp. 
30 MM Mpmp. 
26 Mm MpMp. 
102 Mm Mpmp, coupling in F;. 
12 Mm Mpmp, repulsion in F3. 
9 M Mp, the number of F;-individuals too small to allow a deter- 
mination of homozygosity or heterozygosity. 
MM mpnip. 
> Mm mpmp. 

mm MpMp. 

mm Mpmp. 

mm mpmp. 

Further, the 102 F;-families showing coupling gave together 
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2804 M Mp: 434 M mp : 437 m Mp: 571 mmp, 
and the 12 families showing repulsion gave together 

151 MMp:70 M mp:90 mMp:4 mmp. 

If the coefficient of association is used for the determination of 
the linkage value (after RASMUSSON 1927, page 13) a value of 0.788 is 
obtained for the coupling-families, indicating a gametic ratio of about 
3:1 and a cross-over percentage of about 25, figures that fit the distri- 
bution of the F.-plants fairly well. 











TABLE 11. 
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_ | Number: Numbers pro 16 of j 

'Cross, Type of | Gene- | of in- | | Coeff. of} Gametic | 
| no. | cross ration | divi- | l l assoc. | ratio 
| | duals IM Mp M mp|m Mp m mp | 
| | | | 
| 7 | Coupling F, | 336 | 11.05 | 1.81 | 1.33 | 1.81 0.785 | 3.1 + 0.46 
| 25 | » » | 176 | 10.55 | 200 1.58 | 191 | 0.747 | 29+ 0.61 
| 26 | » » | 54 10.07 2.07 0.90 | 2.96 0.884 | 4.5 + 1.8 
| 27 ; » | » | 122 10.49 tao 1.70 Dee | Oe6s (4a da | 

28 » bs 298 9.66 | 19 215 220 | 0.666 | 2.4 + 0.38 
| 29 | » » | 118 13.02 | 0.82 l.os | 1.08 0.882 | 4.4 - 1.18 
| 32 | » » | 280 9.60 | 2.28 2.06 2.06 0.615 | 2.2 + 0.43 
| 7/  » F, 4246 10.57 | tes | 165 215 | Ores | 3.2 + 0.18 
| 25 | » » 1162 | 10.52 | 1.s9 | 1.71 | Iss | O.722 | 2.7 + 0.22 
| 25 » fae 488 9.25 | 2.66 1.70 2.39 O.c60 =| 2.4 + 0.29 
ie Repulsion| » , 315 | 7.67 | 356 | 4.57 | O20 | O.s37 | 3.7 
i; 325 » | » 130 6.52 5.04 | 345 | 0.99 0.461 | 1.8 
| 28 | » | » 00 | No repulsion families obtained 

| | 

7 | Coupling F,+Fs 4582 | 10.60 | 1.64 1.63 | 213 | 0.788 3.2 +0.13 
| 25 » | » | 1338 | 10.52 | 1.90 | 1.70 | Jee | 0.719 2.7 4+ 0.20 
| 28 » | » | 786 | 941 | Qao | 1e7 | Qa2 | O59 (24+ 0.23 





Besides in cross 7, M and Mp have been studied together in 6 other 
crosses. The results are given in table 11. As can be seen there is a 
considerable variation in the gametic ratios indicating that we may have 
to deal with a rather variable amount of crossing over. The numbers 
in the different crosses, however, are too small, the probable errors of 
the different gametic ratios thus being to great to allow definite con- 
clusions as to the differences. In table 12 the differences between the 
gametic ratios are given together with their standard error. It will be 
observed that there is a fair indication of a variation in the linkage 
M—Mp, but that it is not statistically certain. It is remarkable, that 
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when the value obained for coupling F;:s is rather close to that of Fs, 
the repulsion F;:s give very different gametic ratios. 


TABLE 12. Differences between different crosses in gametic ratios 
for combination M--Mp. F, and F; coupling added in crosses 7, 
25 and 28. Black types are the quotient D,m,. 








Cross no. | 32 - 25 | 7 - 


Gametic aah ee ne: 3.2 + 0.13 
ratio: | 








x 
0.2 + 0.49 | 

O44 | rn 
0.5 + 0.47 0.3 + 0.31 x | ~~ 

li | Lo — - 
1.0 + 0.45 | 0.8 -+ 0.26/ 0.5 + 0.24 x 

22 | Ba 2. — | — 
1.9 + Las | 1.7 4 Lae Lia + 1.12] 0.9 + 1.11 x 

1.6 | 15 le 0.8 
2.2 + 1.58 | 2.0 4+ 1.20/ 1.7 + 1.20! 1.2 + 1.19) | 0.8 + 1.0 
ee 14 1.0 | 0.2 oe 
| 2.3 + 1.85 | 2.1 + 1.81) 1.8 — 1.81] 1.3 + 1.80) 0.4 + 2.11) 0.1 + 2.15 
| Le 12 / 07: | O02 0.1 


| 
| 




















The linkage between B and Mp is not so thoroughly established as 
the one between M and Mp. It has been studied only in one cross, 
viz. 35, 0652 (BM Mpgl) X 0881 (bmmpGl). This cross was ori- 
ginally made in order to study the inheritance of the yellow color over 
the radicula, found in 0881, and for reasons mentioned in the dis- 
cussion of this character (page 23), only the unmarbled Z-plants were 
sown in F;. \ Besides these, however, all z-plants were sown. Unfor- 
tunately the number of individuals was so small in many F;-families, 
that homozygosity or heterozygosity in the different factors could not 
be determined. We have therefore to be satisfied with the classifica- 
tion of F, only in dominants (homozygous or heterozygous) and reces- 
sive homozygotes, but it should be remembered, that this classification 
is founded upon the F;-results, thus must be considered as rather 
certain. In the three factors, B, M and Mp, the segregation among the 
z-individuals in F, proved to be: 

BMMp,BMmp,Bm Mp , Bmmp, _5 M Mp, b Mmp, bm Mp , bm mp 

98 10 18 14 10 13 4 | 
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This gives for M—Mp the dihybrid ratios — : a : yen : gine’ 
the coeff. of ass. is 0.635, gametic ratio 2.3, thus the same linkage as in 
the other M—-Mp crosses, although of the comparatively weak type. 

For B—Mp the dihybrid ratio is 


BMp .Bmp ,bMp , bmp 
10.67 © 2.21 © 1.29 ° 1.83 ; 
d/m, 2.78 lcs = 3.64 286 


The numbers being fairly small, the deviations do not go very far 
beyond what is possible by chance variation, but we find it most probable 
that B and Mp are linked. Unfortunately, as stated before, the F,- 
families were small in number, and therefore it has not been possible 
to ascertain the occurrence of such families where B and Mp show 
repulsion instead of coupling. The coeff. of ass. between B and Mp 
is 0.717, gametic ratio 2.9. 


Finally, there is a slight indication of a linkage between B and 
. . . . . . i ) 
M in this cross, the dihybrid ratio being’: : ad -. Only the 
deviations in BM and bM are of any significance, there D/m, being 
1.50 and 1.87 respectively. In itself this segregation does not give any 
strong indication of a linkage, but it hints that it may exist, and shows 
that the order between the three factors must be B—Mp—M. 

B and M have segregated together in a number of other crosses, 
the results have been briefly discussed in the beginning of this chapter 
(page 33). 

It should also be mentioned, that there may exist a fourth member 
of this linkage-group. In the first part of this paper (page 23) it was 
shown, that the yellow radicula color of 0881 may possibly depend upon 
one factor Gl, and that this factor then is linked with B. With , 
however, Gl does not show any trace of linkage, the Gl : gil segregation 
among the mm-individuals being 91 : 37, whereas a linkage m-—Gl in 
this cross (m Gl X M gl) should have resulted in too many Gl among 
the mm-plants. Mp—Gl finally show indications of linkage. Of the 
91 unmarbled purple (B) plants shown in F, 34 were ZZ, thus their 
constitution in Mp could not be determined. Of the 57 that gave z in 
F;, 28 were Mp, 29 mp. (The large number of mp naturally depends 
upon the coupling M—Mp, all the plants analyzed were m.) Of the 
Mp-plants 13 had Gl, 15 were gi, of the mp-plants 24 had Gl, 5 were gl. 
Here again, we have too many gl, depending upon the assumed linkage 
B—Gl, which in this cross gave too few Gl among the B-plants. The 
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cross was mp Gl X Mp gl, a linkage between the factors thus should 
result in gl being supernumerary among the Mp-plants, Gl among the 
mp-plants — and this distribution has also been found. 

The figures last discussed may also be used to corroborate the 
assumption of a linkage B—Mp. Among the purple-flowered B-plants 
there were 28 Mp: 29 mp, among the red-flowered b-plants there were 
5 Mp:20 mp. The mp-plants are far more numerous among the b- 
plants than among the B-plants, just as is to be expected if B and Mp 
are coupled. 

Summarizing, it may be stated, that most probably the three factors 
B, Mp and M belong to the same linkage group and have the order 
mentioned, and that if the hypothetical factor Gl really exists it must 
belong to the same linkage group, being located rather far from M, its 
location in relation to Mp and B cannot be determined. 


2. The FI—Pl-group. 

The linkage between FI and Pl has been reported already in a 
previous paper (TEDIN 1926). Some of the crosses there recorded are 
included among those here discussed, some are not. Table 13 gives 
the results from all crosses where Fl and Pl have segregated together. 
Both our fl-lines also being pl it has not been possible to make the 


TABLE 13. Segregation in Fl and Pt. (All coupling-crosses.) 





Numbers pro 16 of 








Cross | Genera- | | Namber _ Coeff. of | Gametic | 
| no. | tion akteats | assoc. ratio 
| | | babes Fpl fl Pl ft pl 
| | | | | 
| 16 | fF, | 491 | 11.99 0.39 0.30 | 3.32 0.994 | 20.7 
| 20 | » | 383 11.43 0.23 | O47 | 3.87 0.005 | 228 
| 21 » | 61 | 997 0.26 0.52 | 5.25 | 0.995 | 22.8 
| 22 | » | 566 | 11.51 | O14 | 0.17, | 418 0.9090 51.6 -+ 16.07, 
23 | » 385 | 1139 0.66 O46 349 | 0.9848 | 13.0 + 2.69 | 
; 24 » | 789 | 11.82 | 0.34 | 0.28 | 3.56 0.995 | 22.80 | 
24 529. | 12.22 Ose O21 3.21 , O008 | 253 | 
24 | om | 1318 | 11.98 | 0.35 | 0.26 3.41 | 0.9956 |o4s + 3.50 
| Total| F.+F, | 3164 | 11.72 O34 | O31 | 3.63 0.005 | 228 | 


cross Fl pl X fl Pl, and in all F;:s grown no single family has occurred, 
that showed a repulsion between the factors. This is readily accounted 
for by the strength of the linkage, and we do not think the absence 
of repulsion-cases enough to make the linkage Fl—PI a dubious one. 





a re TS 
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There are rather considerable variations in the gametic ratios 
between the different crosses, but unfortunately the numbers also here 
are too small to allow a judgement whether these differences are of real 
importance or only due to chance variation. The greatest difference 
is between the crosses 22 and 23, with gametic ratios of 51.6 + 16.07 
and 13.0 + 2.69, respectively, the difference is 38.6 + 16.29, the difference 
is thus only 2.37 times its own standard error. The difference between 
cross 23 and cross 24 (F, + F;, gametic ratio 24.4 + 3.59) is 11.4 + 4.49, 
this difference thus 2.54 times its standard error. As in the case of 
M Mp there is a fair indication of variation in the linkage, but the diffe- 
rences are not statistically certain. 















3. The Ar—Oh-group. 
The linkage between Ar and Oh has been demonstrated only in 
one single cross, viz. 38, Red-pea (Ar oh) X 01001 (ar Oh). In the 
first part of this paper (page 20) it is mentioned, that in F, of this 
cross we did not obtain any red-colored seed among the ar-plants (violet 
and light purple flowered) and that further investigations have shown 
that the red color does not appear in ar-plants. That besides this 
complication in the Ar—Oh segregation there also existed a linkage was 
indicated by the F,-figures, that were: 99 Ar Oh: 71 Ar oh: 46 ar (Oh 
or oh). The large number of Red-peas (oh) among the Ar-plants 
indicated a repulsion between Ar and Oh, and F, was grown after a 










large part of Fy. 

Of 47 Red-pea (oh oh) F;-plants 44 proved to be ArAr, only 3 were 
Arar. Of the 63 Ar Oh F,-plants sown only 8 were OhOh, and all 
these were Arar, 52 were Ohoh Arar and 3 were Ohoh ArAr. These 
results indicate a rather strong linkage. The determination of the 
linkage value was made in the following way: if the gametic ratio is 
supposed to be n:1 we find, by aid of the checkerboard scheme, the 
numbers expected in the different phenotypical classes. Now only 63 
out of 99 Ar Oh plants and 47 out of 71 Ar oh plants were tested in F3. 
In order to reconstruct the whole F.,, thus, we have to multiply the 
numbers of plants found in the four first groups below with 99/63 
and the numbers found in the two following groups with 71/47. This 
being made, we get the following calculated numbers of F.-plants found: 


















ArAr OhOh (© expected by gametic ratio n:1: 1 

ArAr Ohoh 4.7 » » > > y 2 2h 
Arar OhOh 12. » » » » » : 2n 
Arar Ohoh 81.6 
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ArAr ohoh 66.4 expected by gametic ratio n: 1: n? 

Arar ohoh 4.7 » » » » » : 2n 

arar 46.0 » » » » > < n? + 2n + 1 
And from this we get the equation: 









4n*?+2n+3_ 194 _ 
6n —_— ia 





8.82 





and upon solving the equation we get n= 12.7, which is the gametic ratio. 

There should occur only 1 F;-family out of 161 dihybrids showing 
coupling instead of repulsion, and we have not found any one among 
the 52 studied. In this case, as well as concerning the FI—PI linkage 
we do not consider the absence of coupling cases a very serious invali- 
dation of the results, but consider it rather sufficiently shown, that 
Ar and Oh show a strong linkage. 













b. CASES OF FREE COMBINATION. 









A—Ar. Since a Ar and aar cannot be phenotypically distinguished, 
an eventual linkage between the two factors can be traced only as a 
deviation from the 3:1 ratio between A Ar and Aar in the dihybrid 
crosses. Four coupling-crosses have been studied in F., and 3 in F;. 
The segregation is summarized in table 14. 


TABLE 14. Segregation in A Ar and Aar. 













| 
| 
| 


Gopere- Total A Ar | Aar | D/m, 


tion 


















F, 1352 2.93 | 1.07 1.40 
F, | 1959 2.03 0.97 0.15 | 
Total| 3311 2.99 | 1.01 0.33 | 

















In two of the individual F;:s Djm, has been more than 2, but in 
one of them the recessive was deficient, in the other the dominant. 
One repulsion cross has been studied in F,: giving in 342 indivi- 
duals 2.95 A Ar: 1.05 Aar; D/m, = 0.56. As can be seen from these 
figures, there is no reason to suspect any linkage between A and Ar. 


A—B. Only the biotypes AB and Ab are of any importance. 
5 F,:s and 4 F;:s of coupling-crosses have been studied, 1 F, of a repul- 
sion-cross. The segregation is given in table 15. 
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TABLE 15. Segregation in A B and A b. 
























aa ; ; | | 
Type of cross | Generation Total | AB | Ab | D/m,, | 
oe 

| | | | 
| Coupling...... F, 127% | 300 | ms | lao | 
oo F, 2000 3.03 | 0.97 | 0.75 
Repulsion ... | F, 342 | 3.18 | 0.82 | 2.00 | 





The deficiency of Ab in the coupling-crosses might indicate a 
linkage; the similar deficiency in the repulsion-cross, however, makes 
it most probable, that there is some difference in vitality between B 
and b, and no real cause exists to suspect a linkage between A and B. 












A—D. Again only individuals with A can be used. 7 F, and 1 F;, 
of coupling-crosses have been studied, one single F, of a repulsion-cross. 
The segregation is given in table 16. (In this, as well in other groups 
of crosses where D segregates, this segregation may be D”: D, 
i”: dor DB: d.) 













TABLE 16. Segregation in D among A-segregates. 

















| | 
Type of cross Total 4 D” or AD| ADorAd 
| | 









Coupling ............ 


| Repulsion ......... | 0.43 






— 
— 
nw 
& } 
= 
~ 
@ 
© 
co 
a 





In no individual case was D/m, 2 or more. No indication of 
linkage. 






A—PI. In crosses were these two factors segregate the whole 
material can be utilized for linkage studies. In crosses, however, were 
A ar B (violet flowered) plants occur, they must be excluded, since the 
color of the eye cannot be classified among them. In these crosses 
therefore there will be a deficiency in the A PI- and A pl-groups. This 
is an instance, were the correction of KAPPERT (1924) may be really 
valuable. The segregations obtained are tabulated in table 17. 

Only in the crosses, where the discarding of violet flowered plants 
has disturbed the figures, does Dim, reach values of 2 or more. In no 
individual cross does this quotient for the corrected expectation reach 
this value, therefore no linkage between A and Pl needs to be suspected. 
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TABLE 17. Segregation in A and Pl. 





| a | | A Pl [ A : 4 - | a pl 





Type of | |Genera- a Total | found | corrected 
tion ™ _ pro | pro | : 
cross io D/m,, | 16 \D/m,, 16 'D/m, 
a | 





crosses pro | 
D/m, 16 |D/m, 





| Coupling | F, no, | 05 | 3. i | 3.46 
violets | | 
» IF, vio- 

lets 

| F, no 
violets, 
| FF, no | 
| violets | | | | 
\F, vio- ar | 2 63 | 3.25 | 1.32 | 1. 83 | 1.04 | 0.5 | 
| lets | | 
Fs vio- : | 3. 95 | 3.27 | 142] 1. ; 1.17 | 0.6 | 

lets | 


| Repulsion 




















A—M. Only those crosses are here recorded, where also white- 
flowered plants were classified in marbled and unmarbled. The agree- 
ment between the values found and expectation is fairly poor in several 
cases, thus we have considered it advisable to give the detailed figures 
(table 18). . 

As will be seen, the deviations are not of the symmetrical type that 
indicates a linkage. Most probably the deviations may be explained 
by differences in vitality and difficulties of classification. Already in 
the discussion of the monohybrid segregations it has been shown, that 
there is a strong indication of lower vitality in m than in M, and further 
that a seems somewhat less vital than A, a difference that is found 
also by RaAsmusson (1927). Finally, in white-flowered plants the 
ghostly marbling often is so weak, that it escapes observation, which 
may account for the cases of deficiency in a M, combined with super- 
numerary am. In spite of the rather irregular figures we do not find 
any reason to suspect a linkage A-—M, although it may be agreed, that 
further tests of the combination are desirable. 


A—F. Only AF and Af can be utilized. The ¢ombination is 
studied only in one single cross, the figures of which are given in the 
monohybrid part. No indication of linkage. 











rected 









































TABLE 18. Segregation in A and M. 
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; | 7 * | M | Am a M | | 
| Number} = Seca sae eee foe 
ae poboi | _ a pro |p, -_ oy found | corrected 
ne a |D/m ; m , /m . 
| als | 16 | "| 16 k| 16 | k = D/m,, 4 Dim, 
| | |  elameeai | | | 
| | | Coupling | | 
14 | F, 533 | 9.73) 2.15 | 3.12 | O48 | 2.22 3.12 | 0.93 | 0.41 | 0.80 | 0.86 
24 | >» 906 | 8.99] 0.04 | 2.97 | O.14 | 3.25 | 1.19 | 0.79 | 1.62 | 0.95 | 1.28 
26 | » 281 | 8.54| 0.98 | 3.30 | 0.81 | 2.96 | O.11 | 1.20 | 0.87 | 1.16 | 0.16 
21 | 588 | 9.12] 0.36 | 2.94 | 0.23 | 2.20 | 3.08 | 1.74 | 4.63 | las | 3.47 
Total » | 2308 | 9.14) O.82 | 3.04 | 0.31 | 2.71 | Zae | lat | 1.38 | 1.00 | 1.38 | 
24 F, | 461 | 10.48| 4.00 | 3.05 | 0.17 | 1.64 | 4.69 | 0.83 | 0.94 | 0.60 | 1.62 
F,+-F,| 2769 | 9.36| 2.40 | 3.04 | 0.33 | 2.53 | 3.91 | 1.07 | 1.00 | 0.78 | 4.46 
| Repulsion | 
lila} F, | 176 | 8.55/ 0.75 | 3.18 | 0.38 | 3.18 | 0,38 | 1.09 | 0.31 | 1.14 | 0.16 
11b | » | 697 | 9.25} 0.83 | 2.92 | 0.33 | 2.96 | 0.17 | 0.87 | 0.87 | 0.91 | 0.29 
| 0.37 | 2.97 | 0.14 | 3.01 | O.05 | 0.92 | O.62 | 0.95 | 0.23 
lla F, 195 | 8.78| 0.39 | 2.87 | 0.29 | 3.69 | 1.53 | 0.66 | 1.21 | 0.96 1.10 | 
lic » 238 | 9.08; O.16 | 3.22 | 0.55 | 3.09 | 0.23 | O61 | 1.56 | O88 1.14 
lid » | 321 | 9.42] 0.95 | 2.70 | 0.86 | 3.48 | 1.37 | O.40 | 2.73 | 0.75 | 1.85 
Total! F, | 754 | 9.15| O.s2 | 2.90 | O43 | 3.42 | 1.83 | 0.53 | 3.36 | 0.85 | Qua 
| 1627 | 9.12! 0.60 | 2.94 | 0.40 | 3.20 | 1.33 | 0.74 | 260 | 0.90 © 1.76 | 





8 
Total |F,+ F, 


A—Z, Only AZ and Az can be utilized. F,,has been studied of 
13 coupling-crosses, F of 4 of these, no repulsion-cross has been studied. 
The segregation is given in table 19. 





TABLE 19. 








Segregation in AZ and Az. 











Genera- i | 
jon | Total AZ | Ad | D/m,, 
| 
| | | 
F, 4783 | 3.00 | 1.00 | 0.00 | 
F, 2182 | Qe |! 108 | O73 ° | 


No indication of linkage. 
A—Mp. A has segregated only in two small crosses of those, where 
Mp has been analyzed. Only the segregation in Mp among the A z 
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individuals can be utilized, it was: 130 Mp:46 mp = 2.81: 1.16; 
D/m,, == 1.23. The crosses were both of repulsion-type, the result there- 
fore might indicate a linkage. The figures are altogether too small, 
however, and the question needs further testing. 


A—FIl. Only repulsion-crosses studied, 5 in F,, 1 in F;. The 
segregation is summarized in table 20. 


TABLE 20. Segregation in A and FI. 





Aff | aFl | af 


| A Fl | 








| | 
| Gene- | , i ee. ee OO Sere ee ; | aoeek eee eee ea 
| ration | Total | l | a | a | 
| |pro 16) D/m, ~~ 16| D/m,, | pro 16) D/m,, | pro 16) D/m,, | 
| | | | 
| l ] l | ] 
| | 3685 | 9.114 0.88 | 2.996 | 0.04 | 2.905 | 0.95 | 0.985 | 0.25 | 
| F, | 413 987 | 237 | Qs2 | tes | 201 | O29 | O70 | 1.57 


Outside of the poor agreement in F; the quotient D/m, has been 
more than 2 only for one single group of segregates in one cross. No 
indication of linkage. 


Ar—B. Only coupling-crosses have been studied, 4 in F, and 4 
in F;. The segregation is summarized in table 21. 





TABLE 21. Segregation in Ar and B. 





Ar B | Ar b | ar B 


Total aia & a aca i a ee aaa aad 5 l 
pro 16° D/m, | pro 16 | D/m,, | pro 16' D/m, | pro 16 D/m,, 
| ! | J 


Gene- 
ration 








| 


| 
1.47 1.08 0.85 | 





F, 1700 | 9.19 1.00 | 205 | 033 | 278 | 
F, | 2017 9.24 133 2.89 0.729 | 2.79 | 1.50 1.08 0.89 
| Total | 3717 9,22 leo | 2.91 | 0.90 2.79 | 2.10 1.08 1.33 


The deviations from the ratio are grouped as should be the case, 
if Ar and B were weakly linked, and they are too big to be regarded 
as without any significance. In a previous paper (TEDIN 1920) have 
been reported some other crosses of coupling-type between the two 
factors. The figures of table 1 of this paper give, if the white-flowering 
plants are disregarded: 

Total 748. Ar B 8.13, D/m,, = 2.01; Ar b 3.27, D/m,, = 1.17; ar B 3.21, 
D/m, = 0.1; ar b 1.09, D/m, = 0.61. 
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Here again there is no indication whatsoever of a linkage. The 
combination evidently needs further study. 


Ar—D. In this combination the figures again fit the expectation 
rather poorly, and are therefore given in detail (table 22). The super- 
numerary groups are not the same in the different crosses, and especially 
the figures of the repulsion-cross strongly contradict any presumption 
of a weak linkage, that might be suspected from the figures of 
cross 24. 


TABLE 22. Segregation in Ar and D. 















































| lar D™ or D Ar D or q| ar r D™ or D ar Dord 
Number, 

| Cross |Genera-| of in- 4 Nl found | corrected | 
| no. tion | dividu-| pro ro ro | \_ a 
|D/m, Me De He [Pim | | 
| | ” | ” a oasis Eas Pro ove re |D/m,, 
| | | | Coupling | | | | 
| 22 | #F, 578 8.83 | O.n2 | 2.69 | 1.5 | 3.54 | 2.00 | 0.04 | 0.38 | 1.02 | 0.49 | 
|} 23 | » 454 | 8.95 | 0.14 | 3.80 | 2.76 | 2.26 | 2.55 | 0.99 | 0.06 | 0.97 | 0.11 | 
| 9 |] » 677 | 8.98 | 0.06 | 2.88 | 0.50 | 2.51 | 2.04 | 1.63 | 4.20 | 1.16 | 2.96 | 
|Total| F, 1709 | 8.92 | 0.42 | 3.06 | 0.40 | 2.79 | 1.40 | 1.23 | 2.45 | 1.07 | 1.65 | 
| 24 z F, 239 | 9.24 | 0.47 | 3.01 | 0.03 | 2.61 | 0.98 | 1.14 | 0.56 | 0.98 | 0.65 | 
‘Total 1948 | 8.06 | 0.22 | 3.05 | O.s6 | 2.77 | tes | 1.22 | 2.50 | 1.07 | 1.65 








i j | j | 
| | Repulsion | | | | | 


41 | F, 342 | 8.75 | 0.58 | 3.08 | O12 | 2.71 | 0.85 | 1.50 | 2.38 man | 1.37 | 














Ar—Pl. In studying this combination the difficulties are met with, 
which are caused by the abnormal eye of the AarB plants. Only for 
one group of material is the segregation normal, viz. for F; of cross 31, 
where only z-families were studied, and thus all the plants had normal 
seed. The segregation was, in 548 individuals, 8.29 Ar Pl: 3.18 Ar pl: 
3.09 ar PL: 1.44 ar pl; D/m, is 2.09, 0.67, 0.33, 2.59, respectively. The devia- 
tions are somewhat great, but do not indicate any linkage. 

In the other crosses studied where Ar segregated together with P!, 
all the violet-flowered plants had to be discarded because of their 
abnormal eye, which makes the dihybrid figures completely abnormal. 
Among the Ar-plants, however, Pl segregated normally in 3:1, viz. 
among 1116 plants in 3 F,:s in 3.00 : 1.00 and among 314 plants in 2 F;:s 
in 3.06 : 0.91; Dm’, 0.58. Since the crosses are of repulsion-type pl should 
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have been in excess among 4r in case of linkage. Thus nothing indi- 
cates a linkage between Ar and Pl. 


Ar—M. This combination has been studied in F, and F,; of one 
coupling-cross, and in F, of 2 and F; of 3 repulsion-crosses. The segre- 
gations are summarized in table 23. 


TABLE 23. Segregation in Ar and M. 

















Ar M | Arm | ar M | arm | 

pg ian eae pro | pro | | pro | - | | 
oa | | | Lae 

16 Dm/,, | 16 | D/m,, | 16 | D/m,, 6 | D/m,, | 

| 

| | 


| 
Coupling F, 677 | 882 | O58 | 3.05 | 0.21 | 3.21 | 0.87 | 0.92 | 0.53 














» F, 282 | 9.19 | O40 | 2.78 | O56 | 295 |'0.13 | 1.08 | 0.35 | 
| Repulsion | F, 558 | 8.92 | O24 | 3.18 | O.69 | 3.01 | 0.04 | 0.89 | O.69 | 
» F,. | 1375 | 8.83 | 0.81 | 3.28 | 165 | 283 | 1.00 | 106 | 0.60 | 


The figures do not indicate any linkage, but fit the expectation by 
free combination rather nicely. 


Ar—Z. This combination is studied only in repulsion-crosses, viz. 
in 4 F,:s and 3 F;:s. The segregation is summarized in table 24. 


TABLE 24. Segregation in Ar and Z. 














| Ar Z | Ar z | ar Z | ar z 
Gene- | 
Total 
ration ; : ; | | 
pro 16} D/m, | pro 16| D/m ro 16/ D/m, | pro 16} D/m, 
k k |P k Ls | k 

















| 
| | | 
F, | S017 7 17 | 9.01 | 0.07 | 2.91 | 0.85 | 3.09 | 0.84 | 0.99° | 0.11 | 
F, | | | 120 | 3.20 | 1.00 | 0.85 | 1s | 


For two individual groups of segregates D/m, was more than 2. 
No indication of linkage. 


Ar—Fl. This combination is tested in F, of 3, F; of one repulsion- 
cross. The segregation is summarized in table 25. 

The fit is unusually good, and there is no indication whatsoever of 
a linkage. 


B—D. For this combination the fit is in some crosses rather poor, 
therefore the detailed figures are published (table 26). The difficulty 
met with in the classification of double and single ring in the leaf-axil 
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explains the deviations from the normal ratio, they do not indicate 
any linkage. 


TABLE 25. nce in Ar and Fl. 














Ar Fl | dr fl ar Fl ; ar fl 
Gene- | Hick cseeeaten nian Sn calle 2 aoeree ee BA, 
a | | l 
| |pro 16) D/m, besa - D/m, | pro 16} D/m, | pro 16) D/m,, 
| | 
| | | 
F, | 1709 | 8.97 | 0.16 | 3.01 | 0.07 2.96 0.27 1.06 0.64 
F, | 288 | 922 | 0.47 | 2.89 | 0.28 3.00 0.00 0.89 0.52 





TABLE 26. a in B and D. 















































; ot) i or a B D or rd Db DN or iD b D or -d | 
Number) Se Eas Ets = OSs 
Cross| Gene- | of in- | | | | found “corrected | 
no. | ration, divi- | pro 'D/m,, | Pro ip/m | pro [D/m | 
| duals | 16 16 | * 16 k’ pro | pro | 
Sones | | | | 16 |P/M| “16 |P im | 
| | | | 
| | | | Coupling | | | | 
233 | F, | 454 | 7.93 | 2.89 | B42 | 14s | 3.28 0.97! 17 | 206 19 0.10 
24 | » | 677 | 9.08 | 0.26 | 3.09 | 0.38 | 241 | 246 | 1.42 | 0.28 | 1.08 | 2.21 
Total » 1131 | 8.62 | 1.58 | 3.23 | 1.21 | 2.76 | 1.26 | 1.39 | 3.25 | 1.21 | 1.51 
| | | | 
24 | #F, 266 | 9.20 | 0.41 | 2.71 . 0.76 | 3.01 | 0.03 | 1.os | 0.33 | 0.97 | 0.47 
Total |F,+ F,| 1397 | 8.73 | 1.29 | 3.12 | O71 Qer | a2 | 1st | 340) Las | 1.62 
| | | | 
| | | 
| | | | | Repulsion | | 
41 | F, | 342 | 968 | 1.58 | 3.04 | O12 | 1.78 3.59 | 1.50 | 2.38 | 0.93 | 2.82 | 
TABLE 27. Segregation in B and Pl 
BPl | B pl b Pl b b pl 
| 


| 
| 

Ty sene- | | 

Type of | Gene | Tota Sa a ae Ua eet es eM 


cross ration | | pro | | pro | | pro ro hed 
| 3 Dim, ! © | Dim, | Me | Dim pr Dim, 





98 | 0.96 | 0.33 
27 | 12s | 0.71 
at | Oe | 1.92)| 





1.90 | 259 | 0. 
0.40 285 | 0. 
045 | 3.56 | 0 


Repulsion | F, | 129 8.68 | O46 | 3.22 
» F, | 72 | 933 | 0.35 | 2.67 





| 
| Coupling | F, | 167 | 10.25 | 205 | 2.20 
} 





B—Pi. As usual in the combinations with Pl, the occurrence of 
violet-flowered plants with abnormal hilum has complicated the study 
of this combination. One coupling-cross has been studied in F:, one 
repulsion-cross in F, and F;, without the disturbing violets, but all of 
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these have a low number of individuals. ‘The figures are given in 
table 27. 

The figures, although in some cases rather deviating from the 
normal ratio, can not be interpreted as indicating any linkage, but the 
deviations must be due to difficulties in classification or to chance varia- 
tion. In repulsion crosses, where violet-flowered segregates occur, the 
combination has been studied in 3 F,:s and 2 F;:s. In F, the segrega- 
tion among 854 B-individuals with purple flowers was 3.01 Pl : 0.99 pl; 
D/m,, = 0.2%, among 364 b-individuals it was 3.07 Pl : 0.93 pl; D/m, = 0.7. 
Finally, in F; the segregation among 246 B-individuals was 3.06 Pl: 
0.91 pl; D/m, == 0.52, among 90 b-individuals it was 3.11 PI: 0.89 pl; 
D/m,, = 0.01. All these figures fit the expectation rather well and do not 
indicate any linkage. 


B—Oh. In one repulsion-cross the figures for this combination 
have been obtained clearly. In 167 individuals the segregation was 
9.1 BOh: 3.41 Boh: 2.73 b Oh: 0.7 b oh; D/m, = 0.02, 0.92, 0.46 and 0.77, 
respectively. In the other cross where the combination has been studied, 
viz. cross 38, the figures are complicated by the simultaneous segrega- 
tion in Ar. As pointed out in a previous chapter, Ar and Oh are linked, 
and at the same time, the difference Oh—oh does not manifest itself 
clearly in ar-plants. The result is, that only Ar-plants may be used in 
the study of the B—Oh combination, and that oh in these plants will 
show a segregalion, that widely differs from the 3: 1 ratio. Here again 
is a case, where the correction of KAPPERT shows its usefulness. The 
segregation among the Ar individuals of the said cross is tabulated in 
table 28. 


TABLE 28. ii in B and Oh. 





























| | Bb oh corrected | 
a, Total | BOh | Boh | bOh b oh es 
| | expect. D/m,, 
| | 
F, 170 | 6.78 4.61 | 2.54 2.07 | = 1.92 0.38 | 
| ie 768 | = 8.10 371 | 2:83 las {1.39 0.25 | 








The cross was a repulsion-cross, none of the figures indicate any 


linkage. 


B-——Z. This combination has been studied in F, and F; of 4 repul- 
The figures obtained are summarized in table 29. 


sion-crosses. 
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TABLE 29. _ Segregation in B and Z. 





| | BZ | Bz | bz | bz 
_— ie - Mg RTane owe AGRE pee mA 
| pro 16 D/m, | Pro 16 D/m,, | pro 16 | Dim, pro 16, D/m, | 


Gene- 
ration 








| | 2 | | | | 
F, | 2039 | 9. | Oss | 296 | 0.29 | 2.96 | 0.29 | O01 | O70 | 
| F, | 2008 | 8.01 | 





0.35 | 3.04 0.29 | 3.03 0.21 | 1.00 0.00 | 
For no individual group of segregates does Djm, reach the value 
of 2, the fit thus must be considered as very good, and the figures do 
not indicate any linkage. 
B—Fl. This combination is studied in F, of 2 and F, of one 
repulsion-cross. The segregation is summarized in table 30. 


TABLE 30. —- in B and Fl. 

















| | B Fl | Bh | bFl b A 

| Gene- 2 | ae ; = Eae| 
: Total |— | 

| ration | | eee . D/ 

| ‘pro 16 D/m,, | pro 16 | D/m,, | pro 16 D/m, | pro 5 16. /m,, | 

) | | | | | | 

| F, , 1131 | 895 | O21 | 289 | 0.58 3.11 0.58 los | O42 
F, | 292 | 9.21 0.16 | 2.90 0la7 | 3.01 0.03 | 0.88 | 0.52 


In no individual group of segregates does D/m, reach the value 
pf 2, the fit is rather good, and there is no indication of linkage. 


B—1, This combination is studied in F, of one coupling cross. The 
segregation in 769 individuals was 949 BI: 3.0 Bi: 2.62 b1: 0.35 bi; 
D/m,, = 1.69, 0.17, 1.65, 1.07, respectively. The fit might have been a little 
better, but there is no indication of a linkage. 

D--Pl. Since both these factors segregate independently of the 
flower-colors, the discarding of the violet-flowered plants has not in- 
fluenced the segregation figures but in decreasing all of them in a 
proportional way. The combination has been studied in one coupling 


TABLE 31. Segregation in D and Pl. 








[pe or D P| DY or D pl| D or d Pl | ienaae 





Type of | Gene- 























cross ration 7 pro pro | pro pro 
16 D/m,, | 16 D/m,, | 16 D/m,, 16 | D/m,, | 
Coupling | F, | 273 | 874 | Osa | 2.52 | 1.26 | 3.69 | 1.82 | 1.05 | 0.22 | 
Repulsion » | 2641 | 8.92 | O55 | 2.96 0.31 | 3.07 | O.6o | 1.05 0.64 | 
» 1 os 141 | 874 | O39 | 3.29 O55 | 3.29 | Oss | 0.68 0.97 | 


Hereditas XI. A 
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F., 7 repulsion F,:s and 1 repulsion F;._ The segregation is summarized 
in table 31. 

For one individual group of segregates D/m, was a trifle more 
than 2, the fit thus is unusually good for a combination with Pl, and 
there is no indication of linkage. 


D-—-Fl. This combination has been studied in 17 F::s and 1 F;, 
all of crosses D Fl X D” fl, repulsion-crosses. In most of these crosses 
the factors seem to segregate freely, although the fit is sometimes fairly 
poor, depending upon the difficulties in recognizing the double ring. 
In one cross, however, there is a certain indication of a weak linkage, 
and since this combination may be somewhat suspected, we have con- 
sidered it best to deliver the detailed figures (table 32). We do not 
believe, that the figures of cross 13 really show a linkage, occurring 
in this cross, but before full certainty is gained, further tests of this 
combination are desirable. 


TABLE 32. Segregation in Fl and D. (All repulsion-crosses.) 





























| | | Fl D™ | rip | ap” | fl D 
| Number pica | 
Cross | Gene- | of in- | | | found | corrected | 
no. | ration vaio pro |D/m,| pro |D/m,| pro ‘D/m,, 
uals | 16 16 16 | 7 D/m, ~ Dim, 
2 F, | 594 | 8.55 | 1.36 | 2.96 | 0.15 | 3A7 | 0.65 | 1.32 | 2.00 | 1.20 | 0.69 
3 » | 213 | 947 | 0.87 | 2.70 | 0.70 | 3.08 | 0.19 | 0.75 | 0.93 | 0.83 | 0.33 
5 » | 1041 | 933 | 132 | 207 | O16 | 281 | 0.19 | 0.89 | 0.11 | 0.89 | 0.00 
6 » 485 | 94s | 1.22 | 2.73 | 0.96 | 3.00 | 0.00 | 0.83 | 0.94 | 0.85 | O.12 
13 » 476 | 8.27 | 2.03 | 4.07 | 3.69 | 2.92 | 0.28 | 0.74 | 1.44 | 1.10 | 1.94 
14 » 428 | 8.79 | 0.55 | 3.25 | 0.83 | 2.80 | 0.67 | 1.16 | 0.84 | 1.09 | 0.36 
15 » 433 | 9.05 | 0.13 2.96 | 0.13 | 2.92 | 0.27 | 1.07 | 0.37 | 1.00 | 0.38 


16 » | 1241 | 8.720 | 1.30 | 3.40 | 2.22 | 2.95 | 0.28 | 0.95 | 0.45 | 1.07 | 1.06 
17 » 88 | 8.73 | 0.32 | 4.36 | 2.03 | 2.18 | 1.22 | 0.73 | 0.66 | 0.93 | 0.50 


18 » 344 | 8.51 | 1.14 | 3.12 | 0.35 | 3.02 | 0.06 | 1.35 | 1.67 | 1.22 | 0.57 
19 » 433 | 8.87 | 0.34 | 2.55 | 1.50 | 3.25 | 0.83 | 1.33 1.73 | 1.12 | 1.07 
20 » 343 | 9.47 | 1.09 | 2.19 | 2.38 | 3.41 | 1.21 | 0.93 | 0.33 | O.84 | 0.47 
21 » 61 | 7.87 | 1.12 | 2.36 | 0.80 | 4.20 | 1.50 | 1.57 | tae | 1.37 | 0.35 
22 » 578 | 8.91 | 0.27 | 2.74 | 0.96 | 3.46 | 1.70 | 0.89 | 0.69 | 0.99 | 0.63 
23 | » 454 | 8.18 | 2.22 | 3.77 | 2.66 | 3.03 | 0.10 | 1.02 | 0.11 | 1.21 | 0.96 
24 » 677 | 8.84 | 0.52 | 3.31 | 1.29 | 2.65 | 1.46 | 1.20 | 1.33 | 1.08 | 0.78 
40 » 865 | 9.21 | 0.78 | 3.00 | 0.00 | 2.74 | 1.24 | 1.05 | 0.38 | 0.96 | 0.70 





Total » 8754 | 8.894) t.25 | 3.103) 1.54 2.976 0.36 | 1.027} 0.65 | 1.34 | 0.17 














24 F, 215 | 9.37 | 0.69 | 3.13 | 0.30 | 2.98 | 0.05 | 0.52 | 1.71 | O.79 | 1.14 
1.13 | 3.104] 1.58 | 2.976| 0.36 | 1.015] 0.37 | 1.028] 0.32 



































Total |F,+ F,| 8969 | 8.905 
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D—M. This combination has been tested in 12 coupling F::s, 
1 coupling F; and 1 repulsion F;. The segregation is summarized in 
table 33. The fit is somewhat poor, especially in the coupling F,.:s, but 
this seems to depend only upon the difficulty in classifying double 
ring, the main deviation being a deficiency in that group, whereas 
M and m are normally distributed within both the dominant and the 
recessive group of D. Thus the figures do not indicate any linkage. 


TABLE 33. Segregation in D and M. 








|D™ or D M|D™ or D m| D or d M | Dordm 





Type of | Gene- Total 


l 

cross ration ro ro 
| Me. | Dim Pre | D/m,, 
| 
| 


pro 
| 16 | D/m 














| Coupling | F, 5783 | 8.80 | 1.94 | 2.97 | 0.35 | 3.18 | 2.22 | 1.05 | 0.96 
» F, 127 | 9.95 | 1.36 | 239 | Jar | 3.45 | O.27 | O51 | ss 
| Repulsion!| F, 112 | 972 | O68 | 257 | O73 | 257 | O73 | 144 | 0.38 




















D—F. This combination is studied in one repulsion F,. The 
segregation among 865 individuals was 8.86 D” F : 3.09 D’ f: 2.0 DF: 
1.11 Df; D/m, = 0.52, 0.13, 0.29, 0.85, respectively. The fit is good, and 
there is no indication of linkage. 


D-—Oh. This combination is studied in 2 F3;:s, one coupling and 
one repulsion.: The segregation is summarized in table 34. 


TABLE 34. Segregation in D and Oh. 








~ | D" or D Oh | D™ or D oh | Dord Oh | D ord oh 
| Type of | Total | : 

| re | pro 16 | D/m,, | pro 16 | D/m,, | pro 16 | D/m,, | pro 16 | D/m,, 

| ] 

Coupling | 915 | 8.97 | 0.12 | 2.83 | 0.81 | 3.34 | 1.62 | Ose | 1 
‘Repulsion| 837 | 9.04 | 0.15 | 2.08 | 0.09 258 | lot | lao | 3. 














The fit is somewhat poor, especially in the last cross, but this is 
most likely due to difficulties in the classification, anyway the figures 
do not indicate any linkage. 


D—Z. This combination is studied in 14 F,:s, all of them repul- 
sion-crosses. The segregation in 6477 individuals is 8.95 D” Z or DZ: 
2.1 D® z or Dz:3.1 DZ or dZ:1.40 Dz or dz; D/m, is 0.51, 2.06, 1.37 
and 2.17, respectively. The fit is, as in nearly all the combinations with 
D”, rather poor, but the figures do not indicate any linkage. 
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D—Mp. This combination is studied in one coupling-F, and 2 
repulsion-F,:s. The segregation among the zz-individuals in this crosses 
is summarized in table 35. 


TABLE 35. isi dao in D and phasis 





| D” or D Mp | bY or D me D or d 1 Mp. | D or d _ 
Total | - ee Fie See 


~ 

| | pro 16 | D/m, | pro 16) Dim, | | pro 16 Dim, | pro 16 | D/ /m,, | 
| 

| 

| 

| 














| 





| | | | | | | | | 
1 C Coupling , 122 | 9.31 | 0.43 3.01 | 0.02 2.89 | 0.21 | 0.79 | 0.60 
IR Repuision! 1300 9.08 0.36 | 3.00 -| 0.00 3.03 | Os | O.89 | 1.00 


Here the fit is rather good, and there is no indication of a linkage. 


PI—M. The linkage between B and M will have the result, that 
the discarding of violet-flowered plants to some extent influences the 
segregation figures of PI—M. In fact, the linkage is so weak, that the 
influence is hardly traceable. Nevertheless, the crosses, where violets 
have occurred are tabulated separately. (Table 36.) 


TABLE 36. ee in Pl and M. 
































= | ia | PLM | Plm | plM | pl m 
pest | id |of cros-| Total |—7——_,—__ ee 
cross | ra wa on | = |pim, “Pro D/m, " Dim, Dim, 
| r | a oe 
Coupling | F, no 1 1234 | 9.37 | 1.61 | 3.09 | 0.18 | 2.87 | 0.72 | 0.67 | 3.00 
violets | | | | 
» F,no| 1 191 | 9.55| 0.96 2.60 | 0.89 | 2.85 | 0.33 | 1.00 | 0.00 
violets | | | | | | 
» * |F, vio-; 1 273 | 9,32 0.67 | 3.11 | 0.29 | 246 | 142) Lar | O48 
| | lets | | | | | 
» \F, vio- 1 146 | 9.42| 0.61 | 3.07 | O.13 | 2.85 | 0.29 | O.66 | 1.06 
-lets | | | 
Repulsion|; F, no, 6 3354 | 9.06| 0.46 | 3.03 | 0.26 | 2.80 | 1.82 dan | 1.57 
violets | | | | | | 
| » F,no; 2 495 | 8.12| 244 | 2.97 | O11 | 3.88 | 3.14 | 1.03 | 0.18 
violets, | | | | 
» F, vio-- 1 789 | 9.21| 0.62 | 2.90 | 0.38 | 3.06 | 0.24 | 0.83 | 1.06 
lets | | | | | | 
» F, vio-- 1 | 147 | 10.34 | 2.03 | 2.83 | 0.3 | 18s | 0.98 | 0.06 
lets | | | | ! | 








The figures are somewhat irregular and the fit in some cases rather 
poor. The difficulty in classifying the eye must, however, be kept in 
mind, and no indication of linkage can be read out of the figures. 
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Pl—Oh. This combination is studied in 4 F.:s and 1 F;, all of 
them repulsion-crosses. The segregation is summarized in table 37. 
The fit is not the very best, but the figures do not indicate any linkage. 


TABLE 37. Segregation in Pl and Oh. 


























| PL Oh | Pl oh | pion | plon | 
Gene- T | | 
‘ otal 
ration | z | | 
|pro 16| D/m, | pro 16 | D/m,, - 16| D/m,, | pro 16 | D/m,, | 
] | | | | | | | 
ie | 1492 | 914 | O64 | 3.20 | 1.25 | 2.60 2.50 1.06 0.60 
F, | 404 | O54 | tas | 227 | 0.85 | 2.50 | 15 | 1a 1.00 


PlI—Z. This combination is studied in 13 F,.:s and 5 Fs:s, all 
coupling-crosses. The segregation is summarized in table 38. 


TABLE 38. Segregation in Pl and Z. 
































| PLZ plZ | a z 
Gene- a = | = a ers 
| ration | Total 
| | Pro 16 Dim, pro = D/m,, | pro 16, D/m,, | pro 0 16; D/m,, 
| | 
F, | 6457 | 8.98 | 0.17 | 3.07 | 0.83 | 2.89 | 1.38 | 1.06 | 1.22 
F, | 1821 | 86 | 0.74 | 3.03 | 0.20 | 3.07 | Ou7 | 10s | O44 | 


In 5 individual groups of segregates D/m, reaches values between 
2 and 3. The fit is fair, and there is no indication of linkage. 


PI-—-Mp. This combination is studied in 2 repulsion F,:s and one 
repulsion F;. The segregation is summarized in table 39. 


TABLE 39. Segregation in Pl and Mp. 




















s | | Pl Mp Pl sins | pl td | pl mp | 
Gene- | Total Cece Dae nbilles Raat aka see ey 
ration | | | 
| i D/m,, ‘pro 14 16) D/m,, | pro 16 D/m, | |pro 16| D/m, | 
ony | | | | | 
iB. 578 | 8.70 0.01 , 30s | O15 3.04 | 0.15 1.22 | 1.38 
F, 924 | 836 | 246 | 3.61 | 3.05 | 272 | 13 | 128 | 2.15 





The fit is rather poor, especially in F;, where there are too many 
in the mp-groups. The fact, that mp is linked with B has-no influence 
in this case, since only z-individuals can be used, and the eye is normal 
on all such ones, also the violet-flowered. The deviations will have 
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to be explained by the difficulties in classifying Pl and Mp, and the 
figures do not indicate any linkage. 


M—F. This combination is studied in F, of one repulsion-cross. 
In 865 individuals the segregation was: 8.79 M F :3.9 Mf:3.0 mF: 
0.91 m f; D/m, = 0.78, 1.38, 0.05, 0.69, respectively. The deviations are of 
no real importance in comparison with the standard error, but the fact 
should be observed, that they are of the type to be expected in case 
of linkage. The combination should be more tested, before the free 
combination can be considered as fully demonstrated. 


M—Oh. This combination is tested in 2 F,:s and 1 F;, all coupling- 
crosses. The segregation is summarized in table 40. 











| M Oh | moh | 





| 


| Gene- | 

| ration | Total | | | 

| pro 16 | D/m,, pro 16| D/m, | pro 16 D/m,, | 
| | | } | 





| | 
9.00 | 0.03 ; 20 | 3.16 | 1.07 | 1.02 | 0.25 
8.67 0.5 25 : E | 0.29 | 118 | 0.67 


| 
| 
| 
| 
| 





The fit is fair, and there is no indication of linkage. The com- 
bination also occurs in cross 38, but here the figures are disturbed by 
the fact, that only Ar-plants could be used, and Oh is linked with Ar. 
The figures are not given here, they do not give any indication of a 
linkage between M and Oh. 

M—2Z. This combination is studied in F, of 2 and in F, of 3 coup- 
ling-crosses, and in F, of 17 repulsion-crosses. The segregation is 
summarized in table 41. 


. 


TABLE 41. Segregation in M and Z. 








Mz | m Z m z 
Gene- 
ration 





— pro” pro pro 
16 | P/M} “a6 | P/M! ‘16 | Dim, 





Coupling F, 659 ; ; 3.28 | 1.17 | 2.74 | 1.08 | 1.19 | 1.27 
» F, 723 ; 2.85 | O65 | 3.03 | O13 | 1.22 | 1.27 
Repulsion |} F, | 9095 ). 0.49 | 3.00 | O.oo | 2.92 | 1.26 | 1.04 | 1.00 




















For no individual group of segregates does D/m, reach the value 
of 2, the fit is pretty good, and there is no sign of linkage. 
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M-—Fl. This combination is studied in F, of 11 repulsion-crosses.- 
In 5775 individuals the segregation was: 9.06 M FI: 2.9 M fl: 3.03 m Fl: 
0.96 m fl; D/m,, 0.55, 0.60, 0.31, and 0.71, respectively. The fit is rather 
good, D/m, reaching 2 only for one single group of segregates, and 
there is no indication of linkage. 








M--—I. The combination is studied in one coupling F:. In 769 in- 
dividuals the segregation was: 9.30 M1: 2.73 Mi:2.81 mJ:1.7. mi; 
D/m,, 1.93, 1.17, 0.83, 1.21, respectively. There is a weak indication of a 
linkage, but the deviations are possible by chance variation. The com- 
bination must be further tested. 












Among 865 






F—-Fl. This combination is tested in one coupling F». 
individuals the segregation was: 9.03 F Fl: 2.77 F fl: 3.18 f Fl: 1.02 f fl; 
D/m,, 0.11, 0.86, 1.10, and 0.15, respectively. The fit is fairly good, and 
there is no sign of linkage. 








Oh—Z. Since the difference Oh—oh does not clearly manifest 
itself together with z, a linkage between these two factors can be traced 
only as deviations from the 3:1 ratio in Oh, in crosses where Z segre- 
gates. Two such crosses have been studied in F., one in F;, all repulsion- 
crosses. Among the Z-individuals the segregation in Oh was in one F, 
704 : 211, in the other 639 : 214, in F, it was 534 : 212. D/m, 1.33, 0.00 
and 2.33, respectively. The deviation in F, goes in the direction, expec- 
ted in case of linkage, but the ideal segregation in the corresponding F, 
and the opposite deviation in the other F, make a linkage very im- 
probable, and it seems safe to consider the factors as independent. 











Oh—-Fl. This combination is studied in F, of one repulsion-cross. 
In 915 individuals the segregation was: 9.32 Oh FI : 2.99 Oh fl : 2.73 oh Fl: 
1.02 oh fl; Djm,, 1.23, 0.05, 1.29, 0.31, respectively. The fit is fairly good, 
and there is no indication of linkage. 












Z—Mp. The difference Mp—mp manifests itself only together 
with z, therefore a linkage would appear as deviations from the 3: 1 
ratio in Mp, among z-individuals. The classification in Mp has been 
difficult, and as a result the figures often deviate rather strongly from 
expectation. The deviations, however, are in both directions, and there 
is no reason to suspect a linkage. Nevertheless the figures will be 
published in detail. (Table 42.) The great deviation in one F, is in 
the opposite direction of what should be expected in case of linkage. 
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TABLE 42. he ne naa in Mp among z-segregales. 





Type of cross Generation a T | mp in 4 





Hoeven, See 1,28 


0.98 
1.26 1.08 
0.95 0.31 
1.05 0.50 
0.47 2.94 
1.22 1.38 
1.09 0.90 


| Repulsion 








1.00 0.00 


Repulsion .... ee 0.95 1,25 
| 
» 1.27 6.70 











Z—Fl. This combination has been studied in 12 coupling F.:s and 
in 1 coupling F;. The segregation is summarized in table 43. 


TABLE 43. Segregation in Z and FI. 








Z Fl fe zf :FlL | a“ 


pro ac Dim, pro pro ae] D/m, 





| | 

| | 

| O23 | 291 
1s6 | 3.39 


| 
1.02 


pro 16| D/m, pro 16| Dim, 
| 1.00 


| 
| 


3.04 | 0.42 
2.95 


| 1.02 | 0.48 
| 0.13 1.44 | 


| 1.83 


The fit is fair, and there is no indication of linkage. 


Z—I. The combination has been studied in F, and F;,; of one 
repulsion-cross. In 769 F,-individuals the segregation was: 9.36 ZI: 
2.95 Zi: 2.75 21: 0.91 zi; Djm,, = 1.24, 0.22, 1.10, 0.43, respectively. In 810 
F,-individuals the segregation was 8.71 : 3.22 : 3.14 : 0.93; D/m,, = 1.04, 1.00, 
0.61, 0.50, respectively. The deviations in F; are in the direction expected 
in case of linkage, but they have very little significance, and are contra- 
dicted by the result in F,. Therefore it may be safe to consider the 
factors as independent. 

Mp—Fl. This combination is studied in 2 coupling F,:s. In 1178 
individuals the segregation was 9.11 Mp Fl: 2.9 Mp fl: 3.03 mp Fl: 
0.87 mp fl; D/m,, = 0.18, 0.17, 0.06, 1.18, respectively. The fit is rather good, 
and there is no indication of linkage. 
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TABLE 44. Summary of the observations on linkage and free com- 
binations in the 50 bi-factorial combinations presented in the paper. 
(Explanation in text.) 





| u 











F | f 


F | 


| 
| 
F | 
i 
! 
























































In table 44 is summarized all the information gained in this in- 
vestigation as to linkage and free combination. Fully demonstrated 
linkage is marked L. If the figures obtained are judged sufficient to 
prove, that in the crosses here studied two factors have segregated 
independently, the combination is marked F. Where the figures ob- 
tained cannot be considered as quite sufficient, but there is no direct 
hint of a possible linkage, the combination is marked f. If, finally, 
a weak linkage is hinted by the figures, although they also may indicate 
free combination, this is marked by f? An empty place indicates, that 
the combination has not been studied. 
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SUMMARY. 


1. The paper presents the hitherto unpublished results of 10 years 
investigations in the genetics of Pisum. ‘The results are only partly 
final, further research would have been desirable, but can for different 
reasons not be carried out. 

2. The main part of the work here presented deals with seed coat 
colors, but also other characters are considered. 12 factors have been 
studied in 43 crosses, they are listed on pages 3—4, together with a 
short characterization of their phenotypical effect. 

3. Features of more general interest are: 

a. The occurrence of a character, that has not been obtained in 
constant state but always segregates. Pages 30—31. 

b. Indications of a lower vitality of the recessives of some factors. 
Pages 17 and 22. 

c. The establishing of 3 linkage groups, one of 3 factors, 2 of 2 
factors each. Indications of variations in the linkage are found (pages 
35 and 39), but they are not statistically certain. 43 other bi-factorial 
combinations have been tested and have shown free combination, in 
some instances doubtful. Results summarized in table 44, page 57. 

4. Features of interest especially for workers on genetics in peas 
are, except the above mentioned: 

a. The occurrence of red-flowered plants with indent seed. — 

b. The factor difference Oh—oh does not manifest itself clearly 
together with the recessive ar. Page 20. 

c. The violet spotting of the seed, inclusively the obscuratum- 
type, is strongly influenced by environmental modifications and by 
modifying genetic factors. Page 21. 

d. The analysis of a new character: yellow color over the radicula. 
Pages 23—25. 

e. The establishment of the identity of the factors Q (TEDIN 1923) 
and Z (KAJANUS 1923), together with an extensive analysis of the 
influence of Z in combination with several other factors. Pages 25---27. 

f. The establishment of one new factor, Mp, with influence upon 
the seed-shape and the seed coat color. Pages 28—31. 








g. Partial analysis of the character »triangle spot». Page 27. 











or 


20. 


21. 
22. 


23. 





CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS OF PISUM 59 


LITERATURE CITED. 


CHRISTIE, W. 1914. Undersékelser over norsk graaart, samt nogen krydsninger 
mellem former av den og Pisum sativum. — Beretning om Hedemarkens 
amts forséksstations virksomhet i aaret 1913. Hamar. 

HAMMARLUND, C. 1923. Uber einen Fall von Koppelung und freier Kombina- 
tion bei Erbsen. — Hereditas IV: 235—238. 

— 1928. Zweite Mitteilung tiber einen Fall von Koppelung und freier Kom- 
bination bei Erbsen. —- Hereditas X: 303—327. 

KAJANus, B. 1913. Uber die kontinuierlich violetten Samen von Pisum arvense. 
— Fiihlings Landwirtschaftliche Zeitung 62: 153—160. * 

— 1913b. Weiteres iiber die kontinuierlich violetten Samen von Pisum 


arvense. — Tbid. 62: 849—852. 

— 1923. Genetische Studien an Pisum. — Zeitschrift fiir Pflanzenziichtung 
9: 1—22. 

— ‘1924. Zur Genetik der Pisum-Samen. — Hereditas V: 14—16. 


Kappert, H. 1923. Uber ein neues einfach mendelndes Merkmal bei der Erbse. 
— Berichte der deutschen botanischen Gesellschaft 41: 43—47. 

— 1924. Uber die Zahi der unabhangigen Merkmalsgruppen bei der Erbse. — 
Zeitschrift fiir induktive Abstammungs- und Vererbungslehre 36: 1—32. 

— 1926. Uber absolut gekoppelte Faktoren oder multiple Allelomorphe bei 
Pisum. —- Berichte d. deutschen botan. Gesellsch. 43: 582—589. 

Lock, R. H. 1908. The present state of knowledge of heredity in Pisum. — 
Ann. Royal Botanic garden Peradenyia 4: 93—111. 

Rasmusson, J. 1927. Genetically changed linkage values in Pisum. — Hereditas 
X: 1—152. 

SvERDRUuP, A. 1927. Linkage and independent inheritance in Pisum sativum. — 
— Journal of genetics 17: 221—251. 

Tepin, H. 1920. The inheritance of flower colour in Pisum. — Hereditas 
I: 68—97. 

— 1923. Eine mutmassliche Verlustmutation bei Pisum. — Hereditas IV: 383—43. 

Tepin, H. and O. 1926. Contributions to the genetics of Pisum. IV: Leaf axil 
colour and grey spotting of the leaves. — Hereditas VII: 102—108. 

TepIn, H. and O. and WELLENSIEK, S. J. 1926. Note on the symbolization of 
flower colour factors in Pisum. — Genetica 7: 533—535. 

v. TSCHERMAK, E. 1902. Uber die gesetzmassige Gestaltungsweise der Misch- 
linge. — Zeitschrift fiir das landwirtschaftliche Versuchswesen in Oesterreich 
5: 781—861. 

— 1904. Weitere Kreuzungsstudien an Erbsen, Levkojen und Bohnen. — 
Ibid. 7: 533—638. 

— 1912. Bastardierungsversuche an Levkojen, Erbsen und Bohnen, mit Riick- 
sicht auf die Faktorenlehre. — Zeitschrift fiir induktive Abstammungs- 
und Vererbungslehre 7: 81—234. 

WELLENSIEK, S. J. 1925 a. Pisum-crosses I. — Genetica 

— 1925b. Pisum-crosses II. -- Ibidem 7: 337—3¢4. 

— 1925c. Genetic monograph on Pisum. — Bibliographia Genetica 2: 343—476. 


- 


é. 1—64. 





60 HANS TEDIN AND OLOF TEDIN 





24. Wuire, O. E. 1917. Studies of inheritance in Pisum UH: The present state of 
knowledge of heredity and variation in peas. — Proceedings American 
Philosophical society 56: 487—589. 


EXPLANATION OF PLATE I. 


Fig. 1. Parent line 0305. Normal seed of a purple-flowered pea, without marbling 
and spotting, not black eye. Formula AArBplmfOhZmpI. (Only these 
factors considered below, thus not eventual differences in the factors D and FI, 
without influence on the seed coat color.) The seeds painted are two years old, 
thus the darkening of all Z-seed has started, the fresh seed is more greenish 
brown. 

Fig. 2. Parent line 0301. Seed from a line, that differs from the previous one only 
in being z. The seeds painted are two years old, but no darkening is to be 
observed. 

Figs. 3—5. Segregates with the same formula in 9 of the factors mentioned as the 
previous one, only Pl differs in fig. 3. The differences from 0301 else caused 
by modifying factors and environment. 

Fig. 3. Differs from 0301 (fig. 2) in having black eye (Pl), and accordingly a more 
reddish brown tinge in the seed-coat, 0301-pattern of about normal strength. 

Fig. 4. Identical with 0301 in all factors here listed, but with a very weak 0301- 
pattern, evidently recessive in most of the factors of the Tr-group. 


Fig. 5. Identical with 0301 in all factors here listed, but totally devoid of the 0301- 
pattern, evidently a completely recessive in the Tr-factors. 


Fig. 6. KAJANUS’ mutant. Similar to 0301, but has black eye (PI), and is further oh. 


Fig. 7. Parent line 0632a. Differs from 0305 (fig. 1) in being marbled (MM), else 
identical in all factors here listed. 


Fig. 8. Parent line 0651. Differs from the previous one only in being z. Seeds from 
1925, well ripened, fairly light. Compare fig. 14. 

Figs. 9—13. Segregates, identical with 0651 in all factors here listed, but varying 
in respect to strength of marbling and strength of the 0301-pattern. Fig. 13 
compietely without this pattern, corresponds to fig. 5 among the unmarbled. 


Fig. 14. Seed of 0651, the same pure line as fig. 8, but harvested in 1926, ripened 
in bad weather and very dark. This seed being one year younger, there is no 
question of a darkening by age. 

Fig. 15. Parent line 6652. Differs from 0651 (figs. 8 and 14) in being Mp, else 
identical in all factors here listed, thus differs from 0632 a (fig. 7) in being z Mp. 

Figs. 16—18. Segregates, identical with 0652 in all factors here listed, but different 
with regard to type of marbling and shade of color. 


Fig. 19. Segregate, zzmm MpMp, illustrating the complete disappearance of the 
0301-pattern in Mp-seed. 
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20—23. Segregates zz mm Mpmp, showing different development of the rusty 
color over the radicula, its spreading to a »cap» and into a pseudo-marbling 
of the seed. 
24—25. Segregates zz mm mpmp, thus in the factors here listed identical with 
figs. 4—5. The 0301-pattern rust-colored, very strongly developed, and imi- 
tating both the cap and the pseudo-marbling of figs. 20—23, but no rust at all 
over the radicula. 

s. 26-—29. Segregates zz MMpmp. Corresponds to the unmarbled rusty seeds 
of figs. 20—23. Different development of the rusty color and the cap, also 
of the marbling of the seed. 


Fig. 30. Seed of a violet-flowered line (A ar B), showing the abnormal development 


of the eye. 


Fig. 31. Seed of an aM-line, with a normal, not very weak, development of the 


ghostly marbling. 

ig. 32. An aM-segregate, with a very strong development of the ghostly marbling. 
Compare the strength of marbling of this white-flowered line with that of the 
purple-flowered line of fig. 13. 


ig. 33. The Réddrt (Red-pea) of KAJANUS. 
. 34. A marbled Red-pea, segregate of one of the crosses. 
ig. 35. Seed of a violet-flowered (A ar B) oh-plant, showing the abnormal eye and 
the absence of the red color in ar-plants, but also the peculiar shade of 
ar oh-seed. 
‘ig. 36. Obscuratum-seed of a light-purple-flowered plant (A ar b), imitating the color 


of true Red-pea. Observe the somewhat more violet shade and the small light 
specks, visible on the left hand fig., those are never found on true Red-peas. 


. 37. A zoh-segregate. Shows, as well as fig. 6, the black spot at the spermo- 
tylium, typical of oh, and the only means of tracing this factor in z-seed. 


ig. 38. Parent line 6881. Red-flowered line (A Arb) with green cotyledons (i) and 
a yellow color over the radicula (G/), else identical with 0305 (fig. 1) in the 


factors here listed. 


Introduction 


I. The characters and factors studied 
1. List of the factors 
2. List of the varieties used 
a. Colored flowers 
b. White flowers 
3. List of the crosses 
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II. Experimental results 
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SCHLUSSWORT AUF EINE ENTGEGNUNG 


VON CHR. WRIEDT 
OSLO 





i ip= hat in seiner Antwort an CHRISTIE und mich seine Behaup- 
tung, dass bei Kreuzung zwischen kurzschnabeligem norwegischen 
Petent und mittellangschnabeligem danischen Tiimmler eine Spaltung 
eingetreten sei, die nur auf polymeren Faktoren beruhend gedeutet 
werden kann, zu begriinden versucht. 

Um diese Behauptung zu beweisen, benutzt er eine Rechenmethode, 
die MORGAN und BRIDGES (1919) bei der Untersuchung von Trident 
Pattern an Drosophila verwendeten. Diese Methode besteht darin, dass 
man bei variierenden Charakteren die Variationsweite der urspring- 
lichen Charaktere untersucht und die Variationskurve fiir jeden Typus 
feststellt. Darauf wird die Variationsweite der ersten Kreuzungsgene- 
ration untersucht. Auf Grundlage dieser Daten berechnet man die 
Variationskurve fiir F, und die Riickkreuzungen. 

Diese Methode ist selbstverstandlich bei grossem Material, wie es 
MorGAN und BrIDGEs bei ihren Untersuchungen von Trident Pattern 
hatten, sehr gut verwendbar, denn hier standen 1614 bzw. 2538 P- 
Formen und 2587 F,-Individuen zur Verfiigung. 

Wenn man indessen, wie TEDIN, diese Methode bei der von uns 
untersuchten Schnabellange bei Tauben, wo es bei der einen der Stamm- 
formen nur 10 auf 4 Klassen verteilte Individuen gibt, anwendet, ist 
das keine genetische Analyse, sondern eine Zahlenbehandlung, auf 
deren Charakteristik ich mich nicht einlassen will. — Die Zahl der 
dainischen Tiimmler und der F,-Tiere ist an und fiir sich so gering 
(64 bzw. 62), dass man diese Methode nur mit Vorbehalt anwenden 
kann. Man darf nicht vergessen, dass, wenn die Klassenzahl bei den 
danischen Tiimmlern und F, so hoch wie 5 ist, dieser Fall die Zahlen- 
verhaltnisse sowohl bei dem als Grundlage fiir die Berechnung der 
erwarteten Kurve verwendeten Material als auch in. den Kurven, die 
bei F, und den Riickkreuzungen vorkommen, verschieben kénnen wird. 

Eine Erérterung der Berechnungen TEDINS ist darum vdllig iiber- 
fliissig. 
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ZUSAMMENSETZUNG VON POPULA- 
TIONEN UND KORRELATIONSERSCHEI- 
NUNGEN VOM STANDPUNKT DER VER- 
ERBUNGSLEHRE AUS BETRACHTET 


VON STEN WAHLUND 
STAATSINSTITUT FUR RASSENBIOLOGIE, UPPSALA 





EINLEITUNG. 


ip Bevélkerungsstatistik hat, trotzdem sie sich mit Erscheinungen 
von so ausgepragt biologischem Charakter wie Sterblichkeit und 
Nativitat beschaftigt, dennoch die Erblichkeitsfaktoren so gut wie un- 
beachtet gelassen. Auf den ersten Blick sieht es vielleicht eigentiimlich 
aus, dass dies geschehen konnte. Man sollte erwarten, dass sich die 
Erblichkeitsfaktoren bei den Forschern eine gewisse Aufmerksamkeit 
erzwungen haben miissten. Dass dies nicht der Fall ist, beruht wohl 
hauptsachlich darauf, dass der Statistiker bei seinen Untersuchungen 
immer nach der grésstméglichen Homogenitat beziiglich der Faktoren 
strebt, die er nicht direkt untersuchen will. Gew6éhnlich hat man da 
wohl die Homogenitaét, auch was die erbliche Zusammensetzung be- 
trifft, erreicht. Wenn nun eine statistische Masse in Bezug auf die 
Erblichkeitsfaktoren homogen ist, spielen diese fiir Vergleiche inner- 
halb der Masse keinerlei Rolle. Ihre Bedeutung fiir die Individuen und 
natiirlich auch fiir inhomogene Massen bleibt indessen bestehen. 

In der Erblichkeitsforschung hat man sich hauptsichlich damit 
beschaftigt, festzustellen, wie einzelne Merkmale durch erbliche Anlagen 
bedingt sind. Erst nachdem man iiber die Erblichkeitsmechanismen 
verschiedener Merkmale beim Menschen eine gewisse Klarheit erlangt 
hat, ist es méglich geworden, die Bedeutung der Erblichkeit fiir die 
Zusammensetzung einer Population genauer festzustellen. 

Man hat da vor allem die Zusammensetzung einer Population 
bei monohybrider Erblichkeit behandelt. Verschiedene Forscher haben 
sich vom theoretischen Standpunkt aus dariiber auseinandergesetzt. 
[Eine zusammenfassende Darstellung dieser Probleme gibt HULTKRANTZ- 
DAHLBERG (1927).| Man ist von der Voraussetzung ausgegangen, dass 
zufallige Kreuzung innerhalb der Population stattfinde, d. h., dass alle 
Gameten gleich grosse Aussicht haben, zusammenzutreffen, um sich zu 
Zygoten zu verbinden. Diese Voraussetzung geht, nach der Darstellung 
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dieser Forscher, in der Praxis niemals vollstaéndig in Erfiillung, auch 
wenn die Abweichung oft nur von geringer Bedeutung ist. 

Dass die Voraussetzung nicht unbedingt richtig ist, beruht auf 
verschiedenen Ursachen. Durch Selektion und durch die verschie- 
denen Sterblichkeits- und Nativitaétsverhaltnisse der Zygoten werden 
in vielen Fallen Abweichungen hervorgerufen |Vergl. DAHLBERG 
(1926) und HULTKRANTZ-DAHLBERG (1927)]. Eine andere Ursache, 
warum zufallige Kreuzung in der Praxis nicht immer stattfindet, 
ist das Vorkommen der Inzucht in grésserem oder geringerem Ausmasse. 
Dieser Frage wird in einer bald erscheinenden Arbeit von DAHLBERG 
behandelt. Eine dritte Ursache ist das Vorkommen von mehr oder 
weniger scharfen Isolierungsgrenzen innerhalb der Populationen. 
Solche Grenzen kénnen geographischer oder sozialer Art sein. Den 
Einfluss dieser Isolierungsgrenzen werde ich in dem spiteren Teil 
meiner Arbeit mathematisch festzustellen trachten. 

Bei dihybrider, trihybrider und héherer polyhybrider Erblichkeit 
wird das zufillige Zusammentreffen der Gene bei zufilliger Kreuzung 
zwischen den Gameten dadurch verhindert, dass sie in Gengruppen 
angeordnet sind, die erst nach und nach gelést und getrennt werden, 
so dass die Gene in einer Verteilung zusammentreffen, die ihrer zufal- 
ligen Kombination entspricht. WEINBERG (1909) und PHILIPTSCHENKO 
(1924) haben die Probleme dieses Gebietes friiher bearbeitet. Die Aus- 
einandersetzungen dieser Forscher sind indessen in wichtigen Be- 
ziehungen unvollstandig, weshalb ich versuchen méchte, eine vielseiti- 
gere Darstellung der Verhialtnisse zu geben. 

In der Praxis kann man einer Population von einem Zeitpunkt 
zum andern folgen, doch kann man die verschiedenen Generationen 
nicht von einander trennen. Bei theoretischen Auseinandersetzungen 
iiber die Erblichkeit ist es hingegen erforderlich, von Generation zu 
Generation; von den Kindern zu den Enkeln zu gehen u. s. w. Dass 
sich in der Praxis die verschiedenen Generationen in einander schieben 
und in einander iibergehen, st6rt natiirlich nicht die Anwendbarkeit 
der gefundenen Gesetze. Der Prozess wird nur mehr ausgeglichen und 
geht kontinuierlicher vor sich, als er nach den theoretischen Formeln 
geschehen sollte. 


DIE ENTWICKLUNG POLYHYBRIDER MERKMALE IN 
EINER POPULATION BEI PANMIXIE. 


Wir wollen zuerst die Bevélkerungsentwicklung beziiglich der 
Erblichkeit bei zufalliger Kreuzung und beim Fehlen aller selektiven 
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Momente studieren, also unter den Verhaltnissen, die WEISMANN zu- 
sammenfassend Panmixie nennt. 

Wir betrachten zuerst die Verhaltnisse bei monohybrider Erblich- 
keit. Wie oben erwahnt, haben sich verschiedene Forscher damit 
beschaftigt und bewiesen, dass bei monohybrider Erblichkeit und Pan- 
mixie unabhangig von der primaren Zygotenzusammensetzung in einer 
Population ein von Generation zu Generation festes Zygotenverhaltnis 
entsteht. Dies geht iibrigens direkt aus der Tatsache hervor, dass bei 
monohybrider Erblichkeit jedes der Eltern fiir das betreffende Merk- 
mal dem Nachkommen bloss ein Gen liefert. Da, wie man annimmt, 
die Kreuzung zufallig vorsichgeht, miissen also die Genkombinationen 
zufallig geschehen. 

Wenn daher bei monohybrider Erblichkeit angenommen wird, die 
rezessive Anlage R komme mit einer Gametenhiufigkeit r vor, und 
wenn man ferner die Hiufigkeit dominanter Gameten D mit d bezeich- 
net, wird die Haufigkeit rezessiver Homozygoten RR = r’, die Haufig- 
keit der Heterozygoten RD—2rd und die Hiaufigkeit dominanter 
Homozygoten DD —d’. Diese Zygotenproportionen miissen bei Pan- 
mixie in allen Generationen konstant bleiben. 

Bei monohybrider Erblichkeit bringt somit die zufallige Kreuzung 
unmittelbar zufallige Kombinationen der Gene (Zygoten) bei den Kin- 
dern und damit Konstanz der Population zu Stande. Bei polyhybrider 
Erblichkeit kommt es hingegen bei Panmixie zu zufalligen Kombina- 
tionen der Gengruppen (Gameten). Die zufallige Kreuzung vermag 
dadurch bloss allméhlich die Genkombinationen zu durchbrechen, so 
dass sie durch den Zufall bedingt werden. Erst nach unendlich vielen 
Generationen erlangt die Population eine Gleichgewichtslage, bei wel- 
cher die Haufigkeit der Genkombinationen (Gameten) mit dem Werte 
iibereinstimmt, den man aus den Genhiufigkeiten zufillig erwartet, 
d. h. das Produkt aus der Haufigkeit der in die betreffenden Kombi- 
nationen eingehenden Gene. 

Dass also eine Population bei Polymerie und Panmixie nach 
unendlich vielen Generationen derart zusammengesetzt ist, wie man es 
von der Haufigkeit der Gene zufallig erwarten kann, dass man aber 
doch in der Praxis nach einer verhaltnismassig geringen Anzahl von 
Generationen, wenn die Erblichkeitsfaktoren nicht zu zahlreich sind, 
mit diesem Grenzwert rechnen kann, hat WEINBERG schon vor fast 20 
Jahren dargestellt. WEINBERG brauchte dieses Ergebnis, um bei seinen 
theoretischen Untersuchungen tiber den erblichen Zusammenhang 
zwischen miteinander verwandter Individuen bei Polymerie Konstanz 
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in der Population voraussetzen zu kénnen. Er hatte dabei keinen 
Anlass, auf die Gesetze der infolge der Umgruppierung der Gene ver- 
ursachten Populationsveranderungen naher einzugehen. 

Nach WEINBERG hat sich mit der Frage der Umgruppierung der 
Gene bei Polymerie und Panmixie besonders PHILIPTSCHENKO (1924) 
beschaftigt. Dieser behandelt die Populationsveranderungen bei Pan- 
mixie, doch bloss fiir di- und trihybride Erblichkeit. Er konstatiert, 
dass, wenn sich bei dihybrider Erblichkeit in einer Population die 
rezessiven Gene (Anlagen) R, und R, vorfinden, denen die dominanten 
Gene D, resp. D, entsprechen, und diese sich zu den Genkombinationen 
(Gameten) R,R., R,D., D,R., D,D, gruppieren, deren Haufigkeit sich 
wie a: b:c:d verhalt, die Bedingung fiir die Konstanz der Population 
ein »konkordantes» Gametenverhaltnis ist. Mit diesem Ausdruck ver- 
bindet er, dass das Produkt der Aussenglieder gleich dem Produkt der 
Innenglieder sein solle, das heisst ad—=be. Wenn ad< bc ist, wird 
die Proportion der Aussengameten, dass heisst R,R, und D,Dz,, in jeder 
Generation sukzessiv grésser. Wenn ad>bc, wird die Proportion der 
Innengameten, das heisst R,D, und D,R., in jeder Generation sukzessiv 
grosser. Mit Hilfe von Ziffernbeispielen stellt er ferner fest, dass das 
diskordante Gametenverhiltnis sich allmahlich nach dem »ihm in 
Sinne der Verwandlungsméglichkeit» am niachsten stehende kon- 
kordante Verhialtnis hinindert. Bei trihybrider Erblichkeit findet 
PHILIPTSCHENKO, dass ein gewisses konkordantes Gametenverhiltnis, 
durch vier Bedingungsgleichungen zwischen den Gameten bestimmt, 
die Bedingung fiir die Konstanz der Population ausmacht. Mit Aus- 
nahme eines Spezialfalls unterlisst er es jedoch, die Bedingungen fiir 
die Erh6hung oder Verminderung der Haufigkeit der verschiedenen 
Gameten festzustellen und gibt auch keine allgemeinen Formeln an. 

Die von PHILIPTSCHENKO aufgestellten Bedingungen fiir die Kon- 
stanz einer Population bei di- und trihybrider Erblichkeit kénnen auf 
die Bedingung WEINBERGS zuriickgefiihrt werden, naémlich, dass Kon- 
stanz bei Polymerie eintrete, wenn einmal die Bevélkerung derart 
zusammengesetzt ist, wie man auf Grund der Genhaufigkeit zufallig 
erwartet. Diese spitere Bedingung diirfte vorzuziehen sein. Teils ist 
sie bei allen Arten von Polymerie einheitlich, teils erméglicht sie, in 
einer Bevélkerung unter der Voraussetzung von Konstanz, oder, wie 
man auch sagen kann, unter der Voraussetzung, die Bevélkerung habe 
sich gentigend lange unter’ Panmixie entwickelt, die Gametenpropor- 
tionen und damit die Zygotenproportionen direkt auf die Genpropor- 
tionen zuriickzufiihren. Dies bedeutet nicht bloss, dass man, wie 
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WEINBERG hervorgehoben hat, nach einigen Generationen damit rech- 
nen kann, dass Gleichgewichtslage in der Population eintritt. Es ist 
ebenso wichtig, dass wihrend einer Beobachtungsperiode Verande- 
rungen nicht bloss durch Selektion, Einmischung fremder Erblichkeits- 
elemente oder Milieuveranderungen entstehen kénnen, sondern auch bei 
Polymerie infolge der erwihnten Umgruppierungen der Gene (Ver- 
iinderungen der Zygotenproportionen), soweit die Bedingung fiir die 
Konstanz nicht erfiillt ist. 

Diese Seite des Problems werden wir im folgenden Abschnitt 
erortern. 

Die beiden rezessiven Gene bei dihybrider Erblichkeit werden R, 
und R, benannt, den dominanten Genen D, und D, entsprechend. Die 
Haufigkeit der ersteren in der Population wird mit r,, resp. r. bezeich- 
net, die Haufigkeit der letzteren mit d,, resp. d., wobei r; + d, 1 und 
r, + d,=1. Wir setzen voraus, dass keine Koppelung dieser Erblich- 
keitsfaktoren vorliege. Die beiden Gene, welche jedes der Eltern fiir 
sich dem Nachkommen vererbt, kénnen sich auf viererlei Art gruppie- 
ren: R,R., R,D., D,R., resp. D,D.. Wir nehmen an, dass diese Kombi- 
nationen (Gametensorten) mit einer Haufigkeit (r,r.), (rid2), (dir.), resp. 
(d,d.) vorkommen. Wenn sich die Gene zufallig in der Population 
mischen wiirden, wiirde (r,r.) gleich sein r,-T2, (r,d2) == 1r,-d2 u. s. w. 
Dies ist jedoch nicht der Fall. Die Genkombinationen (Gameten), nicht 
die in ihnen enthaltenen Gene, verbinden sich zufallig zu Zygoten. Eine 
gewisse Genkombination (Gamet) R,R, kann auf diese Weise in ihrer 
Haufigkeit (r,r.) von dem von den Genhaufigkeiten zufallig erwarteten 
Werte r,-r. abweichen und zwar um einen Wert, den wir mit Anu, 
(positiv oder negativ) bezeichnen. 


Somit ist 


(yy) =P yey t Ann, 


und mit analogen Bezeichnungen: 


(r,d,)=r,+d,+ Ax», 
(dry) = d, ry + Ao,n, 
(d,d,)=d,-d,+ A»,», 


Da sowohl (ryr.) + (ridz) als auch r,-r, +17, -d. gleich r, sind, 
bekommt man durch Addition der Gleichungen (1a) und (1b): 


Ann, + Axn.,p, = 0; deshalb ist A a —An,r," Aus den Gleichungen 
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(1a) und (1c) bekommt man Dyn =—Aanr Analog erhalt man 
2 2° 

vus den Gleichungen (1c) und (1d): A, ,» =—Apr =tAne: 

12 ‘Ne | 12 


Wenn man die gefundenen Ausdriicke in die Gleichungen (1 b)—(1 d) 
einsetzt, so folgt daraus: 


Cyd=" tat Ann, pie aes ee 
(r,d,)=r,-d, Bxr,n, Tere ecree. 
(dr) = y+, An a, ‘tp 234a aes 
(d,d,)=dy-d, + Ay 2, ere... 


Bei dihybrider Erblichkeit und Panmixie miissen sich also simt- 
liche Gametensorten von gleichgrossem Werte (welche aber nicht das 
gleiche Vorzeichen zu haben brauchen) von denjenigen Werten unter- 
scheiden, die ihnen zukimen, wenn kein Zusammenhang zwischen den 
in ihnen enthaltenen Genen bestiinde; R,R, und D,D, in derselben Rich- 
tung, R,D, und D,R, in derselben Richtung. 

Wenn nun in der Population Kreuzung eintritt, besteht die Wahr- 
scheinlichkeit, dass in der einen Halfte der Fille bei den Kindern eine 
Genkombination (ein Gamet) ihre beiden Gene von einem und dem- 
selben der Eltern erhilt, waihrend in der anderen Halfte die Genkom- 
bination ein Gen von jedem der beiden Eltern bekommt. Im ersten 
Falle, in welchem die Genkombination — zum Beispiel R,R, — zusam- 
menhiilt, bleibt ihre Hiufigkeit unveriindert, (,7,)=7; Trt Dr ns 


im letzteren Falle treffen R, und R, zufallig in einer Haufigkeit Pf, +t, 
zusammen, die direkt durch die Haufigkeit der Gene bedingt ist. Man 
kann dies folgendermassen ausdriicken: In der Halfte der Falle wird 
die Genkombination (der Gamet) R,R, »ungebrochen» = (r,r.) beibe- 
halten, in der anderen Halfte der Falle wird sie zu r,-r, gebrochen. 
Die Gametenhiaufigkeit R,R, nach einer Kreuzung, welche Haufig- 
keit mit (r,r.), bezeichnet wird, geht aus folgender Formel hervor: 
1 “a 1 ; 1 
(rr). = 9° (ryra)+ i a (ryerg-+ Ann, a i kt tae 
| 
=f. >, =< 5 
1 2 9 Ann, 
Analog findet man die Haufigkeiten fiir die Gameten R,D., D,R, 
und D,D, nach einer Kreuzung aus folgenden Formeln: 


1 1 1 
(r.d,),= 5° (r,d,) + .ra* d,=r,-d,— 2° Ann, 
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1 4 1 
(yr), = 5° itd +5 d= al ~9° Ann, 


(d,d,),= ; -(d,d,) + ; -d,-d,=d,-d,+ ; : Ann, 

Wenn man die Berechnungen von Generation zu Generation fort- 
setzt, bekommt man die Haufigkeiten der Kombinationen R,R,, R,D.. 
D,R, und D,D, nach einer beliebigen Zahl von n Kreuzungen aus fol- 
genden Formeln: 
2°—1 


q 1 | 
(rylo)n =P yey Qn “Ar Ry Qn? (r,r.) + “On ref, ... Ga) 


1 


1 1 , tiie 
(7,d.)n=1r,°d, — Sn Arn, ay? (r,d,) + aaa f05.42e 


n 


| 1 1 Qn] ; 
(fe d,*t, — 5n "Ann, a a (d,r.)+ “— dt... Ee) 


1 1 Qn] . 
(dyn =, + y+ 59 * Ann = 5u° (ids) + gay» BA) 


Obige Formeln geben die Hiufigkeiten der Gameten R,R., R,D2, 
D,R, und D,D, nach einer beliebigen Zahl von Generationen an, wenn 
man sie in einer bestimmten Generation kennt. Die Haufigkeiten der 
Gameten werden sich, wie aus den Formeln hervorgeht, allmahlich in 
die Haufigkeiten verwandeln, die sie haben sollten, wenn die Gene nicht 
zu Gameten verbunden waren, sondern sich zufallig vermischten (wenn 
die Gameten gesprengt wiirden). Diese Verschiebung geht derart vor 
sich, dass der halbe Unterschied zwischen den Hiaufigkeiten und Grenz- 
hiufigkeiten in jeder Generation verschwindet. Die Verinderungen sind 
fiir die Haufigkeiten der vier Gameten gleich gross. R,R, und D,D, 
verindern sich in derselben Richtung, R,D, und D,R, in derselben Rich- 
tung. Die Entwicklung der beiden ersteren hat also eine umgekehrte 
Richtung als die der letzteren. Die Bedingung fiir die Konstanz der 
Population muss, wie ersichtlich, die sein, dass die Haufigkeiten der 
Gameten mit dem Werte tibereinstimmen, den sie haben sollten, wenn 
kein Zusammenhang zwischen den in sie eingehenden Genen bestiinde 
[da (rife) = 11+ Pe, (r1d-) =F, -d> u. Ss. w., und also Ann, == Qj. 


Wie schon friiher angedeutet wurde, hangen die Populationsver- 
ainderungen bei Panmixie damit zusammen, dass die Genkombination, 
aus der ein Gamet besteht, im Laufe der Generationen allmahlich ge- 
brochen wird. Wenn wir nun die Verhaltnisse bei polyhybrider 
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Erblichkeit allgemein behandeln wollen, unterscheiden wir, von oben 
Gesagtem ausgehend, ungebrochene, einmal gebrochene, zweimal ge- 
brochene u. s. w. Gameten. Mit ungebrochenen Gameten sind solche 
gemeint, die alle ihre Gene von einem und demselben der Gameten der 
Ausgangspopulation erhalten haben. Die Gene sind dabei bei der 
Vererbung zusammengeblieben. Mit einmal gebrochenen Gameten sind 
solche gemeint, die ihre Gene von zwei Gameten der Ausgangspopula- 
tion erhalten haben und die also bei der Vererbung bloss einmal aus den 
Genen zweier Gameten entstanden sind. Mit zweimal gebrochenen 
Gameten sind solche gemeint, deren Gene von drei Gameten der Aus- 
gangsgeneration abstammen und welche auf diese Weise aus Genen 
getrennter Gameten zweimal zusammengesetzt worden sind u. s. w. 

Wir wollen nun ermitteln, zu welchem Anteil eine Population nach 
einer unbestimmten Zahl von n Kreuzungen ungebrochene, einmal ge- 
brochene, zweimal gebrochene u. s. w. Gameten aufweist. 

Jeder Gamet der n-ten Generation kann von zwei Gameten in der 
(n—1)-ten Generation abgeleitet werden, von vier Gameten in der 
(n — 2)-ten u. s. w., also von 2” Gameten in der Ausgangsgeneration. 
Die Wahrscheinlichkeit, dass ein Gen der Gameten in der n-ten Gene- 
ration von einem gewissen Gameten in der Ausgangsgeneration ab- 


stammt, ist also (3): Wenn ein Merkmal durch m Erbanlagen bedingt 


und also jeder Gamet aus m Genen zusammengesetzt ist, wird die 
Wahrscheinlichkeit, dass alle diese Gene von einem gewissen Gameten 
‘ ‘ 1\2]" 1 \men 

in der Ausgangsgeneration abstammen (5) = 5) - Die Wahr- 
scheinlichkeit, dass alle Gene eines Gameten der n-ten Generation 
von einem und demselben beliebigen Gameten der Ausgangsgeneration 
abstammen, wird nun, da wir, wie gesagt, in dieser mit 2” méglichen 


Gameten zu rechnen haben, idl . Dieser Ausdruck stellt also die Wahr- 
9mn 


scheinlichkeit dar, mit welcher sich ein gewisser Gamet ungebrochen in 
n Generationen bei m-hybrider Erblichkeit vererbt haben diirfte. 
Wenn ein Gamet gebrochen wird, kann dies auf verschiedene 
Weise geschehen. Jedes der Gene des gebrochenen Gameten, sowie 
beliebige zwei, drei u. s. w., kénnen von einem der beiden Eltern- 
gameten und die iibrigen von dem andern stammen. Da auf diese 
Weise die Gene eines gebrochenen Gameten auf verschiedene Art auf 
die Gameten der Ausgangsgeneration verteilt werden k6nnen, von 
welchen sie herriihren, ké6nnen wir bei gebrochenen Gameten ver- 
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schiedene Typen unterscheiden. Um nicht unnGétigerweise die Berech- 
nungen zu erschweren, wollen wir damit rechnen, —_ wir es mit einem 
einzigen dieser Typen zu tun haben. 

Ein gewisses Gen eines Gameten der n-ten Generation stammt, 
wie wir oben gezeigt haben, mit einer Wahrscheinlichkeit von 


1\" . , P . . 
(3 von einem bestimmten Gen der Gameten der Ausgangsgeneration 


ab. Die Gene eines Gameten der n-ten Generation stammen also 
mn 
bei m-hybrider Erblichkeit mit einer Wahrscheinlichkeit von (5) von 
m bestimmten Genen der Gameten der Ausgangsgeneration ab. 
Einmal gebrochene Gameten stammen, wie erwahnt wurde, von 
zwei Gameten der Ausgangsgeneration ab. Ihre 2” Gameten kénnen 
sich paarweise auf 2"-(2*—1) verschiedene Arten kombinieren. 
Man versteht dabei ohne weiteres, dass ein gewisser Typus einmal ge- 
: sa le . — . 1 
brochener Gameten mit einer Wahrscheinlichkeit von 2" .(2"—1)- (5) 
in der n-ten Generation auftritt. Da sich drei Gameten in der Ausgangs- 
generation auf 2".(2"--1)-(2"— 2) verschiedene Arten kombinieren 
k6nnen, versteht man, dass zweimal gebrochene Gameten eines gewissen 


ee " ee , (1\=* 

Typus mit einer Wahrscheinlichkeit von 2" .(2" 1)-(2"—2).(5) 
in der n-ten Generation auftreten. Es gilt allgemein, dass ein gewisser 
Typus i-mal gebrochener Gameten in der n-ten Generation mit einer 

mn 

Wahrscheinlichkeit von 2" .(2"--1)-(2" — 2)-. "= i-(5) auftritt. 
Ein Gamet, der (m— 1)-mal gebrochen worden ist, ist vollstandig 
gebrochen. Alle seine Gene stammen von verschiedenen Gameten der 
Ausgangspopulation ab. (Wir sehen hier von eventueller Inzucht ab.) 


Der Ausdruck fiir den Anteil der vollstandig gebrochenen Gameten 
einer Population nach n Kreuzungen wird also 2"-.(2"—1)-(2"—2)- 


, {i ; — . , 
2. ..°[2"9—m-+1] (5) . Wenn ein Merkmal in einer Population bei 


Panmixie durch eine beliebige Zahl von m Erblichkeitsfaktoren bedingt 
ist und wir von der erblichen Zusammensetzung einer gewissen Gene- 
ration ausgehen, kénnen wir auf diese Weise feststellen, dass man die 
Gametenzusammensetzung der Population nach einer beliebig gewahlten 


Anzahl Generationen n findet, wenn man fiir jeden Gameten jeder Art 
Qn P 
nimmt, 


(siehe oben) von ungebrochenen Gameten 
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von einmal gebrochenen ———~—- : 


lla A ed 


9mn 
“a 


von zweimal gebrochenen 


u. S. W. 


. Qn, On | aor — 9 Y (| 
von i-mal gebrochenen - ¢ = ) ( )-¢ - ) 


e 
Qmn 


u. Ss. W. 
Qn, (9n __ . — es Fe Qn Be 
von (m— 2)-mal gebrochenen = & 4) —— vel i a 
von (m— 1)-mal (vollstindig) gebrochenen Gameten 
2n-(2"—1)-(2"—2)-...-[2"-m+1] 


« 
Qmn 


Wir sind dabei zu einer allgemeinen Regel fiir Populationsver- 
iinderungen bei Polymerie und Panmixie gekommen. (WEINBERG hat 
die Haufigkeit der vollstindig gebrochenen Gameten mathematisch 
behandelt. ) 

Wenn ein gewisser Gamet, zum Beispiel der ganz _ rezessive 
RRR, . . . R,, sich in der Population ungebrochen weiter vererbt, 
bleibt dessen Haufigkeit, hier (r,r.r, . . . r,,) bezeichnet, unverindert. 
Dieser Wert kann von dem Werte abweichen, den man zufallig von den 
Genhaufigkeiten r,, fz, fs, . . ., f_> also von ihrem Produkt erwartet. 
Sind jedoch die Gameten einmal gebrochen — wir nehmen an in die 
Gruppen R,R,... Ri Rigi Rize...Rn — so wird ihre Haufigkeit 
durch die miteinander multiplizierten Haufigkeiten der Gruppen in der 
Ausgangspopulation, also durch analoge Bezeichnungen (r, r, ... )° 
-("4.%i+2-.+ Tm) bestimmt. Die Gruppen haben sich ja zufallig zu- 
sammengesetzt. Die beiden Gruppenhaufigkeiten brauchen ebenso wie 
die ungebrochenen Gametenhaufigkeiten nicht mit den Haufigkeiten 
iibereinzustimmen, die man zufallig von den Haufigkeiten der Gene, 
aus denen die Gameten zusammengesetzt sind, erwartet, also nicht mit 
Pyelgte ee My VeSp. Mitislize*.+-*lm Wenn ein Gamet mehrere 
Male gebrochen ist, wird allgemein seine Haufigkeit durch die mit- 
einander multiplizierten Haufigkeiten der Teile bestimmt. Bloss eine 
volistandig gebrochene Gametenhaufigkeit stimmt mit dem Werte iiber- 
ein, den man aus den Genhaufigkeiten zufallig erwartet, also mit 
r+ Tgtls*.++.+*l,- Da man auf diese Weise von der Gametenzusam- 
mensetzung der Ausgangspopulation die Haufigkeit der ungebrochenen 
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und der ein- oder mehrmals gebrochenen Gameten ableiten kann, ver- 
steht man, dass man theoretisch bei jedem Grad polyhybrider Erblich- 
keit, wenn die erbliche Zusammensetzung einer Population zu einem 
gewissen Zeitpunkt bekannt ist, bei. Panmixie die Gametenzusammen- 
setzung der Population nach einer beliebigen Anzahl Generationen 
ableiten kann. (Man kann natiirlich auch die friihere Zusammensetzung 
der Population ableiten.) 

Nach einer Kreuzung sind offenbar bloss ungebrochene oder ein- 
mal gebrochene Gameten moglich. Der Anteil aller tibrigen wird nach 
obenerwaéhntem Ausdruck 0. Es gilt allgemein, dass ein i-mal ge- 
brochener Gamet erst entstehen kann, wenn unter Panmixie so viele 
Generationen verflossen sind, dass der Wert 2" i tibersteigt. 

Aus dem Ausdrucke geht hervor: Je grésser n ist, also je mehr 
Kreuzungen vorhanden sind, die in der Population bei Panmixie statt- 
-gefunden haben, desto mehr werden die ungebrochenen oder relativ 
wenig gebrochenen Gameten zuriickgedrangt. 

Volistindig gebrochene Gameten kénnen indessen erst entstehen, 
wenn 2"+ 1 m iibersteigt (deren Anteile sind zufolge obiger For- 
meln sonst gleich 0). Wir finden, dass, wenn dies geschehen ist, der 
Anteil des vollstandig gebrochenen Gametentypus sich zu denen der 
(m—2)-mal gebrochenen wie (2"°—m-+1):1 verhalt. Der Anteil 
der (m—2)-mal gebrochenen Typen verhalt sich zu derjenigen 
der (m— 3)-mal gebrochenen wie (2"— m-+ 2):1 u. s. w. Man ver- 
steht also, dass ziemlich bald die vollstandig gebrochenen Gameten den 
Wert der Gametenhaufigkeit bestimmen werden und dass anderseits 
die Veranderungen der (m— 2)-mal gebrochenen Kombinationen bald 
so dominieren miissen, dass sie die Entwickelung bestimmen. In den 
letzteren sind jedoch bloss paarweis gebundene Kombinationen ent- 
halten, weshalb sich die Gametenhiufigkeit wie bei dihybrider Erblich- 
keit verindert, also stets in derselben Richtung und zwar derart, dass 
die Halfte der Abweichungen vom Grenzwerte in jeder Generation ver- 
schwindet. Es ist selbstverstandlich, dass der Grenzwert mit dem Wert, 
den man zufallig von den Genhaufigkeiten r,, r., r;, . . . , r,, erwartet, 
also mit ihrem Produkt iibereinstimmt. 

Die Schnelligkeit der Gametenverinderungen geht deutlich aus 
Tabelle 1 hervor, welche die Proportionen der in verschiedenen Grade 
gebrochenen Gameten bei verschiedener Art polyhybrider Erblichkeit 
und nach einer verschiedenen Zahl von Generationen zeigt. 

Wo die Tabelle Produkte liefert, besteht ihr erster Faktor aus der 
Zahl der Typen, die wir friiher zu beriihren keinen Anlass hatten, ihr 





m 
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zweiter Faktor aus den Anteilen der Typen, die von den Formeln 
abgeleitet sind, die wi 


TABELLE 1. Die Proportionen in verschiedenem Grade gebrochener 
Gameten in verschiedenen Generationen nach einer Ausgangs population. 





" Dihybride 7 
Erblich- 


Trihybride Erb- | tetrahybride Erblichkeit | Pentahybride Erblichkeit 
keit | 


lichkeit 





Ungebrochene | 


Ungebrochene 


population 

Gameten 
Zweimal 

gebrochene 
Gameten 
Gameten 
Zweimal 

gebrochene 
Gameten 

ne Gameten 


nach einer — 
Gameten 


inm. gebroche-) 
ne Gameten 
ne Gameten 
Ungebrochene 
inm. gebroche- 
ne Gameten 


ne Gameten 


ne Gameten 

ne Gameten 

ne Gameten 
Gameten 


Ungebrochene | 


Vollst. gebroche- 


Vollst. gebroche- 
Einm. gebroche- 
Vollst. gebroche- 
Dreim. gebroche- 
Vollst. gebroche- 


E 


Zahl der Generationen 
JE 





1 055 10,5 0, 25 3. 0,25 | — (0,125 |7 - 0,125 - — 0,062515-0,06255 — { 
2 0,25 '0,75 ne 0,1873 0,97 '0,0156,7 « 0,0469 6 - 0,0938 0,0938 0,0039 15 - 0,0117 25 - 0,0234 10 - 0,0231, — | 


| | 
3. 0,125 (0,875 0, ee - 0,1094' 0,056, 0, 0020, 7 - 0,0137 6 - 0,e820 0,4106 0,0003 15 - 0,0017,25 - 0,0103 10 - 0,0513 0,2051 


40,0625) 0,9375. 0,0039/3 - 0,0586, (0,s203 0,0002) I7. 0,0037 6 - 0,0513 0,6665 0,0000 15 - 0,0002 25 - 0,0032 10 - 0,0417 0,499) 
50,0313 0,9687) 0,0010/3 - 0,0303 0, 9082 0,0000'7 « 0,0009 6 - 0,0284 0,8231,0,0000 15 - 0,0000'25 - 0,0009,10 - 0,0257 0,7202, 
10 = 0,0010 '0,9990 0,0000' 3 - 0,v010 0,9971 0,0000.7 - 0,0000 6 - 0,000) 0,9941 0,0000 15 - 0,0000 25 - 0,0000 10 - 0,0010 0,905 





Es muss hervorgehoben werden, dass man nicht mit Sicherheit 
weiss, wie weit eine so und so oft gebrochene Haufigkeit der vollstandig 
gebrochenen Haufigkeit (dem Grenzwerte) an Wert niaher steht als 
eine weniger oft gebrochene Haufigkeit. Man kann daher nur bei 
dihybrider Erblichkeit mit Sicherheit wissen, dass sich die Gameten- 
haufigkeiten immer sukzessiv ihren resp. Grenzwerten nahern. Bloss 
bei dihybrider Erblichkeit haben die Gametenveranderungen sicher 
durchwegs dieselbe Richtung. 

Wenn man sich auch theoretisch iiber die Entwicklungsrichtung 
der Gametenhaufigkeiten nicht allgemein Aussern kann, so geht doch 
aus dem Resultat Seite 74—75 und der Tabelle 1 hervor, dass, wenn die 
Gametenproportionen einer Bevélkerung von den von den Genpropor- 
tionen zufallig erwarteten Werten abweichen, diese Werte rasch auf- 
treten, wenigstens wenn die Erblichkeitsfaktoren nicht allzu zahl- 
reich sind. 

Wenn einer Bevélkerung, deren Gametenhaufigkeiten bei poly- 
hybrider Erblichkeit die durch die Genhaufigkeiten zufallig bedingte 
Gleichgewichtslage einnehmen, Erblichkeitselemente einer anderen Zu- 
sammensetzung beigemischt werden, so wird die Gleichgewichtslage ge- 
stért, worauf sich die Bevéikerung schnell in der Richtung einer durch 





ne Gameten 


YOURS. SOCDrOoche- 


| 


2051 
4999! 

' 
7202; 


n904) 


ZUSAMMENSETZUNG VON POPULATIONEN 77 





die neuen Genhaufigkeiten bedingten Gleichgewichtslage entwickelt. Man 
kann dies derart ausdriicken, dass, wihrend bei monohybrider Erblich- 
keit die Mischung unmittelbar vorsichgeht, jene bei polyhybrider 
Erblichkeit sich auf etliche Generationen erstreckt. Mit anderen 
Worten: Bei polyhybrider Erblichkeit haben wir bei Rassenmischung 
nicht bloss mit einer unmittelbaren Verinderung der Population zu 
rechnen, sondern auch mit ihrer fortlaufenden Veranderung in einigen 
folgenden Generationen. Es ist deshalb von Bedeutung, dass man bei 
einem statistischen Studium von Erscheinungen, wo erbliche Faktoren 
eine Rolle spielen, auch untersucht, inwiefern eine Beimischung fremder 
Erblichkeitselemente wihrend der letzten Generationen vor der Beob- 
achtungsperiode stattgefunden hat. Am besten ist es, wenn eine demo- 
graphische Untersuchung der Bevélkerung und _ besonders_ ihrer 
Wanderungsverhiltnisse stattfindet. Auf diese Probleme werden wir 
im Folgenden niéher eingehen. 


Wir haben im Vorhergehenden bloss die Veranderungen der 
Haufigkeiten der Gametenproportionen bei polyhybrider Erblichkeit 
und Panmixie behandelt. Ausschlaggebend fiir die Populationsver- 
iinderungen sind jedoch die Zygotenproportionen und die aus ihnen 


zusammengesetzten Phainotypenproportionen. 

Bei monohybrider Erblichkeit findet man bei vollstandiger Domi- 
nanz zwei Phanotypen, die rezessiven Merkmalstrager, deren Haufig- 
keit mit (R,) bezeichnet wird, und die dominanten Merkmalstrager, 
deren Haufigkeit mit (D,) bezeichnet wird. Die ersteren bestehen aus 
den rezessiven Homozygoten, R,R., die letzteren aus den Heterozygoten 
R,D, und den dominanten Homozygoien, D,D,. Also ist 

(R;) = RR, 

(D:) = R,D, + D,D,. 

Aus dem oben Angefiihrten geht hervor, dass diese monohybriden 
Phanotypen bei Panmixie konstant sein miissen. 

Bei dihybrider Erblichkeit findet man vier Phainotypen: 

(RiR2) = R,R,R.R2, 

(R,D.) — R,R,R.D, + R,R,D.D,, 

(DR) = R,D,R.R, - D,D,R,R:, 

(D,D,) = R,D,R,D, + R,D,D.D, + D,D,R:D, -- DyD,D;D., 
wobei fiir die Phainotypen der linken Glieder der Gleichungen und fiir 
die Zygoten der rechten Glieder analoge Bezeichnungen eingefiihrt 
worden sind. 
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Durch obige Formeln kann man sich iiberzeugen, dass die Phano- 
typen sich auf dieselbe Weise wie die Gametenproportionen summieren. 
(Dies gilt auch von héheren Graden von Polymerie): 


(RiRz) + (RiD2) = (R,), 
ell esha (R), 
(D nhl . i (D;), 
(R,D,) + (DD) = (D:). 


Der Phanotypus (R,R,), das heisst ein Zygot R,R,R.R,, kann bloss 
auf die Weise entstehen, dass sich ein Gamet R,R,. mit einem Gameten 
derselben Art vereinigt. Die Haufigkeit des Phanotypus (R,R,) geht 
also aus folgender Formel hervor: 


2 2 \ 
(RiR2) = (rr) as (r,P,) =F°Ps+ 2r, a ee Ann, + (Ann) 


fiir die n-te Generation: 


Ps ‘Dr, Ry Bryn)” 


2 ' 
Myo Fa ; Qn i at Qn 


Ferner geht aus den vorhergehenden Formeln hervor: 

(R,D.) = = (Ri) — (RiR;), 

(D,R:) = (R.) — (RiR2), 

(D,D.) = 1 — (RiR.) — (RiD.) — (DiR.) = 1 — (Ri) — (R2) + 
+ (RR). 


Wir finden auf diese Weise, dass die Proportionen der Phanotypen 
bei dihybrider Erblichkeit auf einfache Weise auf die Gametenpropor- 
tionen zuriickgefiihrt werden kénnen. Aus obigen Formeln folgt ohne 
weiteres, dass die Haufigkeiten der vier Phinotypen sich um dieselben 
Betrage von den Werten unterscheiden, die sie haben sollten, wenn 
kein Zusammenhang zwischen den in ihnen enthaltenen Genen bestiinde, 
(R,R.) und’ (D,D.) in derselben Richtung, (R,D.) und (D,R,) in der- 
selben Richtung, welche derjenigen der erstgenannten zwei Phinotypen 
entgegengesetzt ist. Wenn in der Population Kreuzung eintritt, werden 
die Haufigkeiten der Phainotypen mit demselben Werte, (R,R.) und 
(D,D.) in derselben Richtung und (R,D.) und (D,R,) in derselben Rich- 
tung verandert, die letzte derjenigen der beiden ersten entgegengesetzt. 
Der Verlauf der Entwicklung der Phanotypen hat also bei dihybrider 
Erblichkeit durchwegs dieselbe Richtung und nahert sich den Werten, 
die sie haben wiirden, wenn kein Zusammenhang zwischen den in ihnen 
enthaltenen Genen bestiinde. 

Infolge Platzmangels wollen wir davon abstehen, die Veriin- 
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derungen der Phianotypenproportionen bei héheren Graden polyhy- 
brider Erblichkeit zu behandeln. Im grossen und ganzen gilt von diesen 
Verainderungen dasselbe, was oben von den Verinderungen der 
Gametenproportionen gesagt worden ist. Es ist selbstverstandlich, dass 
sich auch die Phiinotypen ebenso wie die Gameten, aus denen sie auf- 
gebaut sind, verhaltnismassig schnell in der Richtung der Grenzwerte 
verandern, welche durch die in denselben enthaltenen Gene zufallig 
bedingt sind. Was die Phanotypen betrifft, welche ausser den ganz 
rezessiven aus mehreren Gameten zusammengesetzt sind, kann man 
sich natiirlich noch weniger iiber die Entwicklungsrichtung Aussern, 
da man dies beziiglich der Gameten nicht tun kann. Man kann daher 
bloss bei dihybrider Erblichkeit mit Sicherheit wissen, dass die Haufig- 
keiten der Phianotypen sich stets allmahlich ihren resp. Grenzwerten 
naihern. Also bloss bei dihybrider Erblichkeit haben die Verainderungen 
der Phinotypen durchwegs dieselbe Richtung. 


KORRELATIONSVERANDERUNGEN BEI PANMIXIE. 


Eine statistisch konstatierte Verdinderung einer Population im 
Laufe der Zeit kann sich also nicht allein auf Milieuverinderungen, 
Selektion oder dergleichen beziehen, sondern auch auf die hier be- 
handelte Umgruppierung der Gene bei Polymerie. Wie soll man da 
feststellen kénnen, wann die letztere Erscheinung stattfindet? Es ist 
natiirlich in der Praxis mit Schwierigkeiten verbunden, beziiglich einer 
in einem gewissen Material konstatierten Bevélkerungsveranderung 
festzustellen, ob man es mit einer Umgruppierung der Gene von hier 
behandelter Art zu tun hat oder ob andere Faktoren massgebend 
gewesen sind. Wir haben oben festgestellt, dass betrichtlichere Um- 
gruppierungen der Gene bloss gefunden werden kénnen, wenn eine 
verhialtnismassig neue Vermengung fremder Erblichkeitselemente einge- 
treten ist. Man kann in der Praxis wohl feststellen, dass eine Bei- 
mischung stattgefunden hat, doch in welchem Masse sich ihre 
Zusammensetzung von jener der Population unterschieden hat und in- 
wieweit die Beimischung deren Gleichgewicht gestért hat, kann begreif- 
licherweise nur mit grosser Schwierigkeit ermittelt werden. Die Ergeb- 
nisse im diesen Abschnitte, welcher die Korrelationsverainderungen bei 
Panmixie behandelt, geben indessen eine gewisse Mdglichkeit, dieses 
Problem zu lésen. Ein prinzipielles Klarlegen der Regeln fiir die 
Korrelation erblicher Merkmale hat begreiflicherweise eine grosse, 
selbstandige Bedeutung, da ja bekanntlich so ziemlich jede Ursachen- 
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analyse statistisch durch Korrelationsuntersuchungen betrieben wird, 
wobei hier der Begriff Korrelation in seiner ausgedehntesten Bedeu- 
tung gebraucht ist. 

Die vorhergehenden Deduktionen bilden eine geeignete Unter- 
lage zur Klarlegung der Korrelationsverhaltnisse erblicher Merkmale 
bei Panmixie. 

Wir nehmen an, dass zwei monohybride Merkmale durch die mit- 
einander unverkoppelten Gene R, und D,, resp. R, und D, bedingt sind. 
Die Genhaufigkeiten einer gewissen untersuchten Population werden 
mit r, und d,, resp. r. und d, bezeichnet. Wenn zwischen den Genen 
der beiden Merkmale Korrelation besteht, muss die Wahrscheinlichkeit, 
dass ein Gen des einen Merkmals mit einem Gen des anderen Merkmals 
zusammentrifft, von der Wahrscheinlichkeit, die man zufallig erwartet, 
abweichen. Die Wahrscheinlichkeit, dass die Gene R, und R, bei einem 
Individuum zusammentreffen, weicht beispielsweise von den auf Grund 
der Genproportionen zufallig erwarteten Werten r,.r, um einen Wert, 
den wir mit An,n, (positiv oder negativ) bezeichnen, ab. 

Um analoge Bezeichnungen der drei Genkombinationen einzu- 
fiihren, erhalt man folgende Beziehungen, welche mit denen der Hau- 
figkeiten der Genkombinationen [den Formeln (1), Seite 69] iiberein- 


stimmen. 
(rr) =P ele t Ann,’ 
(r,d,.)=r,-d,+ Ax,’ 
(d,r,) =d,°ry+ Ann, 
(d,d,)=d,-d,+ Av», »," 


Bei Kreuzung verandern sich die Korrelationsverhaltnisse zwischen 

den beiden Merkmalen. Nach einer beliebigen Anzahl Kreuzungen n 

erhilt man folgende Beziehungen zwischen den Gameten der beiden 
Merkmale, welche mit den Formeln (3), Seite 71 iibereinstimmen. 
1 

(ryPs)n=T1*Ts + on Ap 


> 
io 
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Es zeigt sich, dass in einer Population die Korrelation zweier 
Merkmale, die durch verschiedene, mit einander nicht gekoppelte Erb- 
anlagen bedingt sind, bei monohybrider Erblichkeit und Panmixie 
allmahlich so abnimmt, dass die Halfte des Unterschieds zwischen der 
tatsichlichen Haufigkeit der Gametenkombinationen und der Haufig- 
keit, mit der sie auftreten wiirden, wenn keine Korrelation vorhanden 
ware, allmahlich in jeder Generation verschwindet. 

Wir sahen oben, dass sich bei polyhybrider Erblichkeit eine 
Haufigkeit der Genkombinationen (Gametenhaufigkeit) in der Richtung 
immer mehr gebrochener Haufigkeiten entwickelt, so dass nach unend- 
lich vielen Generationen die Haufigkeit jenen Wert erhalt, den sie 
haben sollte, wenn die in ihr enthaltenen Gene sich zufallig vermisch- 
ten. Dies kann so ausgedriickt werden: Die Korrelation zwischen den 
in der Kombination enthaltenen Genen wird immer mehr gebrochen. 
Die Gene bedingen dabei, wie man annimmt, ein und dasselbe Merk- 
mal. Nehmen wir nun an, dass ein Teil der in der Kombination ent- 
haltenen Gene ein Merkmal bedingt, die iibrigen ein anderes, so 
versteht man, dass auch die Korrelation der so erhaltenen Genkom- 
binationen (Gameten) dieser beiden Merkmale allmahlich gebrochen 
wird, um nach unendlich vielen Generationen 0 zu werden. Diese 
Korrelationsverinderung braucht nicht in derselben Richtung zu 
erfolgen. Die Korrelation kann in einer Entwicklungsphase steigen, 
in einer anderen sinken. Auch wenn wir auf diese Weise bei der 
Korrelation nicht mit einem einheitlichen Entwicklungsverlauf rechnen 
kénnen, bleibt dennoch die Tatsache bestehen, dass, wenn einer 
Bevélkerung Erbelemente beigemischt werden, die sich von ihr beziig- 
lich zweier Eigenschaften unterscheiden, zwischen ihnen Korrelation 
entsteht, welche aber unter Panmixie allmahlich verschwindet. 

Wir haben hier vorausgesetzt, dass die beiden Eigenschaften durch 
verschiedene Gene bedingt sind. Wenn sie teilweise von denselben 
Genen abhangen, sieht man unmittelbar ein, dass sich die Korrelation 
gegen einen zufallig bedingten Grenzwert hin entwickelt. 


DIE WIRKUNG DER ISOLATERSCHEINUNGEN AUF DIE 
ZYGOTENPROPORTIONEN UND DIE HAUFIGKEIT DER 
MERKMALSTRAGER EINER BEVOLKERUNG. 


In einem friiheren Abschnitt (Seite 67) wurden die Formeln fiir 
die Zusammensetzung einer Population bei monohybrider Erblichkeit 
unter Voraussetzung zufalliger Kreuzung angegeben. Diese Voraus- 

Hereditas XI. 6 
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setzung ergibt indessen manchmal von der Wirklichkeit abweichende 
Resultate. Eine bisher noch nicht prinzipiell behandelte Ursache 
solcher Abweichungen in einer Bevélkerung ist das Vorkommen von 
Grenzen, die im folgenden als Isolierungsgrenzen bezeichnet werden 
sollen. Wir werden uns im folgenden Teile der Arbeit zu ermitteln 
bestreben, wieviel solche Grenzen bedeuten und klarzulegen versuchen, 
unter welchen Verhialtnissen man es sich erlauben darf, mit den 
Formeln und den Ergebnissen zu arbeiten, welche sich auf der Voraus- 
setzung vollstandiger Panmixie aufbauen. Ferner werden wir auf die 
Wirkung der Isolierung auf die Bevélkerungsentwicklung und die 
Korrelationsverhaltnisse hinweisen. 

Die Isolierung kann geographischer Art sein. Gebiete, deren 
Einwohner man zusammenfassend als eine Population betrachtet, 
kénnen mehr oder weniger vollstandig durch natiirliche Hindernisse, 
Berge, Walder oder dergl. in Teilgebiete, welche wir /solate nennen 
wollen, getrennt werden. Die Isolierung kann auch sozialer Art sein. 
Eine Person, die einer gewissen Volksschicht angehdrt, heiratet 6fter 
innerhalb ihrer eigenen Klasse als in eine héhere oder niedrigere 
Gesellschaftsschichte. 

Um die Wirkung der Isolierung zu berechnen, gehen wir zuerst 
davon aus, dass innerhalb einer Population zwei Teilpopulationen 
(Isolate) vorhanden sind. In jeder von ihnen findet, wie wir voraus- 
setzen, zufallige Kreuzung statt, doch tritt zwischen den beiden Isolaten 
keinerlei zufallige Kreuzung auf. Wir setzen voraus, dass Verschieden- 
heiten der Nativitaéts- und Sterblichkeitsverhaltnisse nicht vorhanden 
sind. Die Zygotenzusammensetzung eines jeden der Isolate, die wir mit 
G und H bezeichnen, wird da bei monohybrider Erblichkeit nach den 
Formeln bestimmt, welche friiher auf Seite 67 angefiihrt worden sind. 

Man nehme an, die Grésse der Teilpopulationen verhalte sich wie 
g:h, wobei-g +h=1. Die Haufigkeit der Gameten der rezessiven 
Anlage R sei in G=r,, in H=r,. Die Haufigkeit der entsprechenden 
dominanten Anlage D sei d, resp. d, wobei a + d, =1, und 
r,+d,=1. 

Wenn man annimmt, dass zufallige Kreuzung in G und H statt- 
findet, erhalt man folgende Zygotenproportionen (Tabelle 2). 

Die Zygotenproportionen in der Gesamtpopulation (G + H) erhalt 
man, indem man die Zygotenproportionen von G und H mit dem Anteile 
g, bezw. h, der Gesamtpopulation wiegt. Vergleiche Tabelle 3, Spalte (1). 

Spalte (2) der Tabelle 3 gibt die aus den durchschnittlichen 
Gametenproportionen der Gesamtpopulation berechneten Zygotenpro- 
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portionen an, welche man gefunden hatte, wenn diese nicht aus zwei 
Isolaten bestanden hitten, sondern wenn in der ganzen Population 
zufallige Kreuzung vor sich gegangen ware. 


TABELLE 2. 








Pr ‘roportionen 
Zygotenarten 





Rezessive Homozygoten, RR 
| Heterozygoten, RD 
' Dominante Homozygoten, DD 





| Rezessive Merkmalstrager, RR ................c.eeeeeeees 
Dominante Merkmalstrager, RD + DD 


TABELLE 3. 





| hepecinain der Gouenipeajeititan (G ad H) 








Zygotenarten jaus ihren Gameten- ——— 


| 
ee 
| tatsachlich (1) | proportionen be- | a aaere 
| | rechnet (2) (1) — @)=@) 





| Rezessive Homozy- | | 
goten, RR gre th-rre’ (g-Tgoth-rn? | +g-h-(tg—rn)? | 


| Heterozygoten, RD} 2-g-ra-dg+2- |2-(g-rg+Ah-rn)-| —2-g-h-(ty— | 
| shorn: dn -(g+dg+h- dn) — rr 

Dominante Homo- | 

zygoten, DD g-dj+h-d? (g:-dgt+h-dn? | +g9-h-(rg—rn) | 








| Rezessive Merkmals- | 
trager, RR greg th-rnr (Q:Tgth-ra? | +g-h-(tg — rr)? 

- Dominante | 

— RD ies 

, DD. veseeeeee L— ge tg? —Aherne| 1—Qgergth- |—g-h-(tg—rn)? | 

Th? 











Es zeigt sich, dass die Homozygoten RR, resp. DD, der ganzen 
Population auf Grund der beiden vorkommenden Isolate mit jenen 
Werten verglichen, die sie bei zufalliger Kreuzung gehabt haben wiirden, 
einen Uberschuss — g-h und (r,—r,)* sind positiv — von g-h- 


(r,—r,,)” aufweisen. Die Heterozygoten weisen ein Defizit auf, das 
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doppelt so gross wie dieser Wert ist. Die rezessiven Merkmalstrager 
zeigen also einen Uberschuss von g-h-(r, —r,,)°, die dominanten Merk- 
malstrager ein ebenso grosses Defizit. 

Kurve 1 stellt die Grésse des Homozygoteniiberschusses dar, der 
infolge des Vorkommens der beiden Isolate entsteht, deren Vorhanden- 
sein wir in unserer Population angenommen haben. 


h-(p—r)® 
gh (r ») 
g:041 g:02e g:O3 g:04 g: 


h09 hs hO7 hOe hr 
0.09 oss | Oso] | * 





01s 4 030 ° 
Oso + 0g0 4 
0a5 4 
015 015 - 


1 0.10 + 010 


005 + 


a 
909 908 g-07 90.6 

hes heO2 h-03 h-Or 01 O02 O03 O04 05 O&6 O7 O8 O09 10 
Kurve 1. Unterschied g-h-+(rg —rn)* zwischen den tatsdchlichen und den aus den 
Gametenproportionen berechneten Homozygotenproportionen RR oder DD, wobei der 
Unterschied (rg—rn) zwischen den Gametenhdufigkeiten zweier in der Population 
enthaltener Isolate und den Anteilen der beiden Isolate an der Totalpopulation 
g und h variiert. 























("5 Yh) 


Die Abszissenachse gibt den (positiven) Unterschied zwischen den 
Gametenproportionen (r,—r,,) der Teilpopulationen an, die Ordinaten- 
achse den Homozygotenzuwachs g-h-(r, — r,)°. Die Ablesung auf 
der Ordinatenachse geschieht auf verschiedenen Skalen, je nach- 
dem die Anteile der Teilpopulationen g und h der Totalpopulation 
variieren. Der Unterschied g-h-(r,—r,)* kann iibrigens fiir jeden 
Wert von g und h erhalten werden, indem man das Resultat fiir g, 


1 - 
h me mit dem Werte 4.g.h multipliziert. 


Je grésser der Unterschied zwischen den Gametenproportionen 
unserer beiden Isolate ist, desto grésser wird der Homozygoteniiber- 
schuss*. Wenn die Gametenzusammensetzung und somit auch die 


d[g +h + (tg — Tn)*| 
d(rg — Th) 

(rg —Th). Je grésser der Unterschied zwischen den Gametenproportionen der beiden 

Isolate ist, desto starker ist also der Homozygoteniiberschuss. 


=2-g-h-(ty—rn) und steigt also linear mit 





1 Das Derivat 
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Zygotenzusammensetzung der beiden Isolate identisch ist, wobei r,=T,,, 
so ist die Vermehrung der Homozygoten = 0. Das Vorkommen der 
Isolate iibt keinen Einfluss aus. Die Homozygotenvermehrung erreicht 
ihr Maximum, fiir beide Arten der Homozygoten gleich g- h, wenn der 
Unterschied zwischen den Gametenproportionen der Isolate = 1, also 
wenn eine der Proportionen r, und r, = 1, die andere 0. Heterozygoten 
sind da in der Population nicht vorhanden. 

Fiir die Verringerung der Heterozygotenhaufigkeit gilt dasselbe 
Verhialtnis wie beziiglich der Homozygotenvermehrung mit dem 
Unterschied, dass diese Verringerung doppelt so gross ist wie die Ver- 
mehrung der beiden Arten von Homozygoten. 

Wir wollen uns nun mit dem Problem mehr allgemein befassen. 
Wir nehmen an, dass die Population, die wir hinsichtlich des einfach 
mendelnden Merkmals studieren, aus einer beliebigen Anzahl m von- 
einander mehr oder weniger isolierter Teilpopulationen (Isolate) 
zusammengesetzt sei, von welchen wir auch weiterhin voraussetzen, 
dass innerhalb jeder einzelnen zufallige Kreuzung bestehe. Ausserdem 
nehmen wir auch jetzt an, dass keine Selektion vorhanden sei. Fiir die 
m Isolate, welche wir 1,, I, 1;, . . ., I, nennen, wird angenommen, die 
Haufigkeit der Gameten fiir die rezessive Anlage R sei 1, fs, Ts, . - - 
resp. r,,, die Haufigkeit der Gameten fiir die dominante Anlage D sei 
d,, d,, ds, ..., resp. d., und der Anteil an der Gesamtpopulation 
iin itne: «+ 4 hay 

Die Zygotenproportionen der Teilpopulationen werden resp.: 


m? 


ee a> 2a) 28 2 
Rezessive Homozygoten, RR=r}, Ta, Tsp ++ +> Tims 
Heterozygoten, RD = 2r,-d,, 204°dg, 2fg°dgs ~~ +» 2me Ans 
Dominante Homozygoten, DD=d,", d,”, d;*, ..., dm’, 


Rezessive Merkmalstrager, RR=ri, ri, [> - - i ie 


Dominante Merkmalstrager,RD -- DD = 1— ri, t—s.. 5 r re rie 


Die Zygotenproportionen der Gesamtpopulation erhalt man, in- 
dem man wie friiher auf Seite 82—83 die Zygotenproportionen der 
Teilpopulationen (Isolate) durch die Anteile, i,, is, is, . . ., i,» wiegt, 
welche diese in der Gesamtpopulation ausmachen. Vergl. Tabelle 4. 
Spalte (1). 

Die Spalte (2) der Tabelle 4 gibt die aus den durchschnittlichen 
Gametenproportionen der Gesamtpopulation (welche Proportionen wir 
r resp. d nennen) berechneten Zygotenproportionen an, welche wir 
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TABELLE 4. 





Proportionen der ee. * aoa 


y+ at lay vo Im) 





Zygotenarten aus ihren Gameten-| o_o 
tatsachlich (1) proportionen be- | Prispes (2) = (3) 
rechnet (2) nea 





_ Rezessive Homozy- | 
goten, RR............) G-r? +i-r3+ G: rier ti ir —ryt ti: | 
+i,-rg+...4+ | -rgs+.. ~tim: r'm)?* (ry +4: (r — 
+ im “Pm | ie I)’ +.. -tim a fe 
| (r —TI'm)? 


Heterozygoten, RD /2i,-r,-d,+ 2i,-r,-/2-(i,-r, +i,-r, +/—2-[i,-(r—r,ye+ 
ce a 
+...+2im-rm-: “Tm: (id, +4 > “(r a lie & + 

> dm ert eae im: (r rm] 
+ im+ dm) | 
Dominante Homozy- 
goten, DD i,-d? + i,-d2+ Gi d, Se) Meek i-(—rye+i: 
+i,-d2+...dm+ | ° kor Hy Tir 
A i | | —r+...+im- 


(Pm) 








| Rezessive Merkmals- 
trager, RR ere thre +t: (i, -r,+%,- es r—rye +i: 
rit... pim-rm | ls... tim: eae a + i,- anal 
-—1r,) a wee tim: 
“(r aa m)? 
Dominante  Merk- 
en RD es 
DD. seceeee | Ge A—r D+: 1—-G-nthent) —la-@—r)?+ 
ad—r.)+i-d—) ig-rg +... tim: j+4-—r.)’+i,: 
— 1) +... tim: | *T'm)? -(r—r,)? +... + | 
-(1 — rm’) | | ims (r— I'm)?] 











gefunden hiatten, wenn diese Population nicht aus m Isolaten bestanden 
hatte, sondern wenn in dieser zufallige Kreuzung vor sich gegangen 
wire. Die Vermehrung der Proportion rezessiver Homozygoten RR 
auf Grund der vorkommenden Isolate erhalt man durch Subtraktion 
des Wertes in Spalte (2) von dem in Spalte (1): 


2 


(i, - 13 + ig 73+ is-r5 +. ein’ Pm) —(G-Mmth-emtierst+. 
Pm) =i, + Ti + is rat is: +. .etine tm P= +i ritin rs 

i.e —8P =r’ +i,» A hye 64-06 4-...4-4, 90% — Ps a r+ 
+ ig*Totis-rg+... tins lm rist ja gleich ba Ad geal het: tim lm: 
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Da ijt+i+i+...+i,=—1, kann der Ausdruck geschrieben werden: 


io? tho Fr be? +... hie ht +i +i +. ee a 
—2i, + rer, — Qige P+ Po — Qig- Pe f3—. . » — Qime Pl ms 

und wird also gleich 

i-(r—r,)?+i,-(r—r.)? +i3¢(r 13)? +... tine (P—tm)? =o". . . C1) 

Dieser Ausdruck, welchen wir o* nennen, ist positiv, da ja alle 
Addenden positiv sind, was besagt, dass die Proportion rezessiver 
Homozygoten durch das Vorkommen der Isolate einen Uberschuss iiber 
die Proportion zeigt, welche bei zufalliger Kreuzung vorgekommen 
ware. (Es kann leicht gezeigt werden, dass der Ausdruck g-h 
(r, —r,)°, Seite 83, ein Spezialfall von o° ist.) 

Analog kann nachgewiesen werden, dass sich die Proportion 
deminanter Homozygoten erhéht und zwar um den Wert 

i,-(d — d,)? +i, - (d — d,)? +i, -(d —d,)?+...+in+(d — dn)” 

Da d=1—r und ferner d,=1-—r,, d,=1—r,, d,=1—r,, ... 
dj,=1—r,, Vversteht man, dass obiger Ausdruck gleich ist 

i,-(r—r,)? +i, - (rer)? +ig-(7—rg)? +. bine tm)? = 

Da die beiden Homozygotenproportionen um den Wert o°* zu- 
nehmen, muss die Heterozygotenproportion um das Doppelte dieses 
Wertes abnehmen. Die rezessiven Merkmalstrager nehmen also um 0° 
zu, die dominanten Merkmalstrager nehmen um o” ab. 

Der Ausdruck o ist, wie aus obiger Formel (1) hervorgeht, identisch 
mit der Standardabweichung einer Reihe, die aus den Gametenpropor- 
tionen der verschiedenen Isolate mit einer zu deren Anteil in der 
Gesamtpopulation proportionierten Representation zusammengesetzt ist. 

Wir kommen also zu dem allgemeinen Ergebnis, dass wenn eine 
beziiglich eines einfach mendelnden Merkmals untersuchte Population, 
in welcher keine Selektion auftritt, aus einer Menge voneinander 
mehr oder weniger isolierter Teilpopulationen (Isolaten) besteht, von 
denen in jeder einzelnen zufallige Kreuzung stattfindet, in der Gesamt- 
population die beiden Homozygotenproportionen die aus der Gameten- 
zusammensetzung der Bevélkerung unter Voraussetzung zufalliger 
Kreuzung berechneten Homozygotenproportionen um einen gewissen 
Wert iibersteigen; dieser Wert ist dem Quadrat der Standardabweichung 
einer Reihe gleich, die aus den Gametenproportionen der Teilpopulatio- 
nen zusammengesetzt ist mit einer Representation, die zu den resp. 
Anteilen der Teilpopulationen an der Gesamtpopulation proportioniert 
ist. Die Heterozygotenproportion bleibt hinter der berechneten um das 
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Doppelte dieses Wertes zuriick. Die Proportion rezessiver Merkmals- 
triiger zeigt einen Uberschuss, die Proportion dominanter Merkmals- 
trager ein Defizit von derselben Grdsse. , 

Der Anteil der rezessiven Homozygoten (RR), der Heterozygoten 
(RD), resp. der dominanten Homozygoten (DD) an unserer zusammen- 
gesetzten Population wird durch die Werte r? + 0°, 2(rd—o’), resp. 
d? + o’ ausgedriickt. Wenn man einfache Mendelsche Erblichkeit vor- 
aussetzt und aus der Proportion rezessiver Merkmalstrager (RR), also 
aus den rezessiven Homozygoten, die iibrigen Zygotenproportionen 
berechnen will und dabei damit rechnet, dass sich diese wie bei zu- 
falliger Kreuzung einstellen, so fiihren die Berechnungen zu falschen 
Ergebnissen. Die Proportion des rezessiven Gameten R wird )Yr?+ 6? 
statt r. Die Proportion des dominanten Gameten D wird 1— Yr?+ 6° 
statt 1—r. Die Proportion dominanter Homozygoten (DD) wird 
(1 — Yr? + 62)’ oder reduziert 1 + r° + 6° —2Yr?+ 6? statt d?+ 0° = 
=1+r?+o°*—2r. Der Unterschied zwischen der berechneten und 
der wirklichen Proportion dominanter Homozygoten (DD) wird also 
—2 (Vr? + o6?—r). Man erhilt eine Proportion, die hinter der wirk- 
lichen um einen Wert zuriickbleibt, der doppelt so gross ist wie der 
Unterschied zwischen der berechneten und der wirklichen rezessiven 
Gametenproportion R. Die berechnete Proportion der Heterozygoten 
(RD) iibersteigt natiirlich die wirkliche um denselben Wert. 

Der infolge der vorkommenden Isolate entstandene Homozygoten- 
iiberschuss resp. das Heterozygotendefizit, sowie die Unterschiede 
zwischen den berechneten und den wirklichen Zygotenproportionen 
werden um so grosser, je grésser die Standardabweichung (0) der oben- 
genannten, aus den Gametenproportionen der Isolate zusammengesetz- — 
ten Reihe ist. Nur unter der Voraussetzung, dass diese Standard- 
abweichung gleich 0 ist, was bloss eintrifft, wenn die Gametenpropor- 
tionen aller Isolate identisch sind, wenn also die Gesamtpopulation 
homogen ist, entsprechen die Verhaltnisse ganz jenen bei zufalliger 
Kreuzung. 

Es ist natiirlich sehr wichtig, in der Praxis berechnen zu k6énnen, 
wie gross die Uberrepresentation der Homozygoten auf Grund von 
Isolierungsgrenzen in einem gewissen Material wird. Wie soll man nun 
die Bedeutung der Isolierungsgrenzen einschatzen? Wenn das Material, 
wie wir vorausgesetzt haben, in Isolate mit zufalliger Kreuzung ein- 
geteilt werden kann, braucht man ja nur unsere Formeln mit einer 
Korrektur fiir die durch den Zufall bedingten Variationen der Gameten- 
proportionen der Isolate anwenden. 
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Die Dinge liegen jedoch niemals so einfach. Bei unseren obigen 
Berechnungen haben wir uns die Isolate fest abgegrenzt gedacht. Wir 
haben uns vorgestellt, dass von einem Gebiet mit zufalliger Kreuzung 
ein diskontinuierlicher Ubergang zum niichsten Gebiete bestehe. (Wir 
wahlen hier die Terminologie der geographischen Isolierung.) In der 
Praxis diirfte man indessen damit rechnen kénnen, dass solche ab- 
gegrenzte Isolate selten vorkommen. Die Isolate gehen bestandig in- 
einander tiber. Bei der geographischen Isolierung kénnte man sich die 
extreme Méglichkeit denken, dass eine Bevélkerung tiber eine Flache 
gleichmiassig verteilt sei und dass die Wahrscheinlichkeit der Ehe- 
schliessungen (Kreuzung) nach einem gewissen, fiir alle gleichen 
Gesetze mit der Entfernung abnehme. Dieses Verhaltnis kann man sehr 
gut Isolierung nennen. Ihre obenerwihnten Wirkungen finden sich 
vor. Man ist indessen nicht im Stande, ein einziges Isolat nachzuweisen. 
Isolierung ist vorhanden, aber keine Isolate. 

In der Praxis kann man auf Grund der erwihnten Verhiltnisse 
niemals genau die Einwirkung der Isolierungserscheinungen feststellen. 
Es kann leicht gezeigt werden, dass, wenn man durch den Versuch, 
ein Material in Isolate aufzuteilen, 6 bestimmen will, unter gewéhn- 
lichen Verhaltnissen nicht zu exakten Ergebnissen kommt, sondern fiir 
diesen Ausdruck zu kleine Werte erhalt. 

Man nehme an, dass man in einer Population ¢ voneinander mehr 
oder weniger isolierte Gruppen unterscheiden kann mit einer durch- 


i . . . . 2 2 
schnittlichen Proportion rezessiver Homozygoten von resp. 1}, ro, ..., 
2 2 : . : 
I's, - ++, , Und einem Anteil an der Gesamtpopulation von _ resp. 


by hy 0 er Re ice 
° Wenn in der Gesamtpopulation die Proportion rezessiver Gameten 
r ist, k6nnen wir berechnen 
0 =i,-(r—r,)?+i,-(r—r,)? +... +b (P—)t +... tie (r—r)?... (1a) 
o, stimmt mit der Homozygotenerhéhung nicht tiberein, so lange man 
nicht weiss, dass zufallige Kreuzung in den s Isolaten stattfindet, 
sondern kann bloss als eine erste Approximation betrachtet werden. 
Wir nehmen nun an, dass eine gewisse Gruppe, zum Beispiel die 
s-te, in der zufallige Kreuzung nicht stattfindet, in k Teilgruppen auf- 
geteilt werde, innerhalb welcher Kreuzung haufiger vorkommt als zwi- 
schen diesen, mit andern Worten, die Gruppe wird in k Isolate eingeteilt. 
Die durchschnittliche Proportion rezessiver Homozygoten dieser k 
Isolate wird als resp. 


2 3 


2 2 2 
l'siy Tsay M's39 + « +5 Tsk 
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angenommen, ihre resp. Anteile an der s-ten Gruppe als 
is ei Hes ss he 
Wenn wir im Ausdruck 6%, also in der Formel (1a), i, (r—r,)? durch 
ig ist (rr — Pe)? + ig + is (P — Pea)? + iy + gg P53)? +. : ebhige ig (8 —- Tx)” 
ersetzen, besagt dies, dass wir bei unseren Berechnungen statt der s-ten 
Gruppe mit den Isolaten rechnen, aus welchen diese besteht. Der Aus- 
druck i,+ ig + (r—ra)? + t,t *(P — ta)? + bees? (ir — tes)? + ee bie ie 
-(r — r,,)? ist gleich dem Ausdruck 
i, + [ine (P= Pa)? + tee > (PF — Pa)? + es (r — as)? +. obi (P — Pen)? 
Der Ausdruck innerhalb der Klammer ist gleich dem Quadrate der 
Standardabweichung von einem provisorischen Mittelwerte r jener 
Reihe, die aus den Gametenproportionen der k Isolate gebildet wird, 
aus denen die s-te Gruppe zusammengesetzt ist, wobei sich die Repre- 
sentation der Gametenproportionen der Reihe proportioniert zu dem 
resp. Anteil dieser Isolate an der s-ten Gruppe verhalt. Nennen wir die 
Standardabweichung von dem wirklichen Mittelwerte, der r, ist, 6s, 
so kann der Ausdruck folgendermassen geschrieben werden: 
i,- (6, +(r—1,)?] =i,-(r — 1)? +i, 6, 
i,-(r—r,)? wird also unter Beriicksichtigung der k Isolate der s-ten 
Gruppe durch i,-(r—r,)?+ i, + 6% ersetzt. 

Wenn sdmtliche Gruppen auf diese Weise aufgeteilt werden, erhalt 
man eine zweite Approximation an die Homozygotenvermehrung, die 
wir oj,nennen und deren Wert aus folgender Formel (analoge Bezeich- 
nungen) hervorgeht: 

6, =i, -(r—r,)? +i,-(P—r,)? +... +i (P—1)? +... tie (r—rp?t i+ 


. 


2 2 a vagal ‘ott gee 
°O) +b-Oo+...+4-6,+...+1-6; 


; 2 2 ° Ri uae ics . a hee eee 
weshalb g;,= 6; +i; -6;+i::6,-+-...+i,-6, +... GO. 


Wenn eine‘neue Aufteilung der kleinen Isolate, die wir erhielten, nach 
denselben Prinzipen stattfainde, wiirden wir eine dritte Approximation 
o;, erhalten, u. s. w. Die Reihe, die von oj, 67, 67,, u. s. w. gebildet 
wird, ist eine kontinuierlich steigende. Fiir jede Approximation kom- 
men proportionierte, zum Quadrate erhobene Werte der neuen Standard- 
abweichungen der Gametenproportionen der neuen Isolate dazu. Eine 
solche Reihe, die nicht bis ins Unendliche geht, muss einen Grenzwert 
haben. Man nahert sich diesem Grenzwert, wenn sich in den Teil- 
isolaten die Verhaltnisse denen bei zufalliger Kreuzung nahern, wenn 
sich also ihre Standardabweichungen 0 ni&hern und somit die Teil- 
isolate homogen sind. Der Grenzwert wird o?. 





ZUSAMMENSETZUNG VON POPULATIONEN 91 





Theoretisch kann man daher mit mehr oder weniger von einander 
isolierten Teilpopulationen (Isolaten) rechnen, in welchen zufallige 
Kreuzung stattfindet. In der Praxis bekommt man aber, wie gesagt, 
bei der Einteilung in Teilisolate bloss einen Mindestwert von o’. 

Bioss unter der Voraussetzung, dass das Quadrat der Standard- 
abweichung der Gametenproportionenreihe 6° so klein ist, dass es 
vernachlassigt werden darf, kann man die exakten Zygotenproportionen 
einer Bevélkerung berechnen, wobei man mit dem Vorhandensein der 
unter Voraussetzung zufalliger Kreuzung theoretisch ermittelten Zahlen 
rechnen kann. Wann geschieht das nun? Diese Frage hangt mit 
ciner andern, vielleicht noch wichtigéren, zusammen: wann darf die 
Standardabweichung der Reihe der Gametenproportionen vernachlassigt 
werden, das heisst, wann kann die Population vom Standpunkt der 
Erblichkeit als homogen angesehen werden, mit anderen Worten, wann 
kann man sagen, dass praktisch genommen in der Bevélkerung keine 
in Bezug auf ihre erbliche Zusammensetzung von einander verschiede- 
nen Gruppen vorhanden sind? Wir werden auch im folgenden Abschnitt 
finden, dass der Zustand, in dem die genannte Standardabweichung 0 
ist, das Kriterium fiir die Konstanz der Bevélkerung bildet. 


DIE WIRKUNG DER ISOLATERSCHEINUNGEN AUF DIE 
VERANDERUNGEN DER POPULATION. 


Es ist selbstverstandlich, dass die Standardabweichung der Reihe 
der Gametenproportionen durch die Wanderung innerhalb einer Popu- 
lation stets die Neigung zu verschwinden zeigt. Die Populationen ent- 
wickeln sich in der Richtung immer grésserer Homogenitat. Die 
Wanderung wirkt ausgleichend auf die Verschiedenheiten der Gameten- 
proportionen. Mit dem Verschwinden dieser Standardabweichung ent- 
wickelt sich die Population in der Richtung eines durch ihre Gameten- 
haufigkeiten zufallig bedingten Grenzwertes. 

Wir wollen daher unter gewissen Voraussetzungen betreffs der 
inneren Wanderung die Veranderung der erblichen Beschaffenheit von 
Generation zu Generation in einer Population studieren, in welcher 
keine zufallige Kreuzung stattfindet. Eine genauere Kenntnis der 
Veranderung der Erbbeschaffenheit eines gewissen Materiales verlangt 
natiirlich eingehende Angaben demographischer Art, vor aliem in 
Bezug auf die Wanderungen und im Zusammenhang damit hinsicht- 
lich der Eheschliessungen. 

Wir setzen auch weiter voraus, dass in die oben genannte, aus ft 
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Isolaten bestehende Population die Sterblichkeits- und Nativitatsver- 
haltnisse in die allgemeine Voraussetzung einbezogen werden k6énnen: 
keine Selektion. 

Eine zufallig erfolgte Auswanderung aus einem Isolate wirkt nicht 
auf dessen Gametenzusammensetzung ein. Eine Einwanderung ver- 
andert jedoch diese, wenn ihre erbliche Zusammensetzung von jener 
des Isolates abweicht. Wir nehmen an, dass in einem bestimmten, 
beliebig gewahlten Isolate, zum Beispiel dem s-ten, eine gewisse Zahl 
Individuen, die einen Teil a,, des Isolates ausmacht, einwandert, und 
ferner nehmen wir an, damit der Anteil i, des Isolates an der Total- 
population konstant sei, dass ebensoviele Individuen gleichzeitig aus- 
wandern. (Wie gesagt verandert eine zufallige Auswanderung nicht 
die Gametenproportionen. Die letzte Annahme hat daher keine prin- 
zipielle Bedeutung). Man nimmt also an, dass ein Teil a,, des s-ten 
Isolates gegen ebensoviele Eingewanderte ausgetauscht werde. Die 
Proportion rezessiver Gameten (R) der Eingewanderten wird mit r,, 
bezeichnet, die entsprechende Proportion des Isolates vor der Ein- 
wanderung mit r,, nach der Einwanderung mit r,,.. Die Proportion r,, 
erhalt man aus der Formel: 

fa=(i — As) *Ts + as * Tx 
Wenn die Proportion dominanter Gameten (D) der Eingewanderten 
mit d,, bezeichnet wird, wobei r,; + d,,;—=1 und die entsprechende Pro- 
portion des Isolates vor der Einwanderung mit d, bezeichnet wird, 
wobei r, + d, = 1, und nach der Einwanderung mit d,, , wobeir,; + dy = 1, 
so erhalt man analog die Formel ; 
ds. = (1 om Qs) r d,+ Asi * d, 
Da innerhalb des Isolates zufallige Kreuzung stattfindet, treten die 
Zygoten bei nach der Wanderung erfolgter Kreuzung unter den Nach- 
kommen (der ersten Generation) in folgenden Proportionen auf: 
(ra)? von RR, 2(r,,)+(da) von RD, sowie (d,,)? von DD. 

Bei weiterer Wanderung und Kreuzung nehmen wir an, dass in 
der 1., 2., 3.,..., (n—41). Generation ein Anteil ay, dy3, Asi, . . «5 
resp. d,, gegen ebensoviele Eingewanderte ausgetauscht werde. Die Pro- 
portionen ihrer rezessiven Gameten (R) werden mit ry», ry3, Pris» s+ 
resp. r,, und die Proportionen ihrer dominanten Gameten mit d,,, dy, 
d,,,..., resp. d,, bezeichnet; a,, driickt also den Anteil der n-ten 
Wanderung des Isolates aus, r,,, und d,, die resp. Gametenproportionen 
der dabei Eingewanderten. Die Proportion rezessiver, resp. dominanter 
Gameten (R resp. D) der ersten Generation der Population sind schon 
mit r,,, resp. d,, bezeichnet worden. Die entsprechenden Proportionen 
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der 2. 3. 4 .. ., n-ten Generation werden mit r,. und dy, r.3 und d,5, 
ry und du...» TeSp. yn und d,, bezeichnet. r,, resp. d,, driicken 
daher die Gametenproportionen des s-ten Isolates nach n Wanderungen 
und Kreuzungen aus. (Isn)”, 2(I'sn) *(dsn) resp. (dsn)® bilden also die 
Proportionen der Zygoten RR, RD resp. DD nach n Wanderungen und 
Kreuzungen. 

Die Gametenproportionen der Population nach 2., 3., 4., .. ., n. 
Wanderungen und Kreuzungen erhalt man aus folgenden, zu (2a) und 
(2b) analogen Formeln: 


Psp = (1 — Aga) + Ps + Oso + Po 
do = (1 ra so) - ds + Aso * dz» 


ra=(i — As3) * Tso + Ass * T's 
d3=—(1 — As3)* dio+ A,3 + dys 


Psp = (1 — ga) + Peg + Ost * Pre 
dy = qa = Ass) * dg + Asa * Ang 
u. S. Ww. 


lan = @ ‘it Asn) * "sin — y+ Asn * Ten 
dug = (1 ia fun) : dyn —1) + Asn* den 


Obige Formeln sind allgemein. Wenn ein gewisses Material unter- 
sucht wird, kénnen sie auf dessen Wanderungs- und Gametenproportio- 
nen angewendet werden. Bei theoretischen Deduktionen wie die vorlie- 
genden k6énnen, wie angedeutet, bloss allgemeine Linien gezogen werden, 
welche sich natiirlich nach der Beschaffenheit eines bestimmten, bei 
der praktischen Anwendung vorliegenden Materials richten miissen. 

Wenn man den Einwanderungszuschuss von Generation zu Gene- 
ration als eine konstante Gametenzusammensetzung r, von R, d, von D 
annimmt, so erhalt man folgende, aus den Formeln (2) abgeleitete 
Gleichungen: 

I's) — Tr = (1 — an) + (ts — rz) 
dy, — dy = (1 — an) + (dy — dz) 


le —Tr = (1 — a2) + (?'s1 — Px) 


dy» = d, = a1 a s2) : (ds i d,) 


ao (1 ca as3) e (T.2 —: r;) 
d,s ~ d, — qa Pike As3) : (dy» = d,) 
u. Ss. W. 
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Isn — Tr = (1 es Asn) * (Pn — 1) — Tx) 
Asn = d,= qa — Asn) 2 (dn —1)— d,) 


Wenn die Werte des ersten Gleichungssystems r,,—r,, resp. dy — dy 
in das zweite eingesetzt werden und seine derart erhaltenen Werte 
l'sg —Tx, Tesp. dy —d, in das dritte eingesetzt werden u. s. w., so erhalt 
man schliesslich: 

P'sn — Ve = (1 — agi) + (1 — Gyn) + (1 — yg) +. . 6 CL — sn) (sx). « Ba) 
Ayn — dy = (1 — Ag) + (1 — Ayn) «(1 — 3). . 2 C1 — Gen) (dg — de). « (3 D) 
Wenn der Wert (1 —a,:) -(1 — ay) «(1 — ays)... +1 — Gyn) durch (1 —a,)" | 


ersetzt wird, wobei 1 — a, = va— a) -(1 ~iia)* (1 —a@s) ener a Asn) 
und a, also ein aus den Gréssen der verschiedenen Wanderungen auf 
die Weise gebildeter Mittelwert ist, dass der Wert, der a, von der Ein- 
heit unterscheidet, das geometrische Mittel der auf dieselhbe Art gebilde- 
ten Werte der verschiedenen Anteile der Wanderungen darstellt, so 
erhalt man: 

Pin Tel erie, Ti) sc ow ce es 


den — dy = (1 — a,)"- (d, a d,) 


Da a ein echter Bruch ist, naihert sich (1—a)" mit wachsendem n 
immer mehr dem Werte 0, also r,, resp. d,, immer mehr r, resp. d,. Die 
Gametenproportionen der Isolate nahern sich allméhlich denen der 
Eingewanderten, bei konstanter Wanderung im Anfang schneller, dann 
immer langsamer. 

In Wirklichkeit diirften indessen die Gametenproportionen der 
Eingewanderten nur selten konstant sein. Die Einwanderung erhalt 
Zustrom aus Gegenden, welche ebenfalls infolge der Wanderungen Ver- 
anderungen in den Gametenproportionen aufweisen. Die Veranderungen 
der Gametenproportionen einer Gegend, die durch Wanderung verur- 
sacht worden sind, beeinflussen die Entwickelung in den Gegenden, 
deren Einwanderungsstrom von dort herstammt. Erwagt man ausser- 
dem den Umstand, dass die Veranderungen auf Wanderungen von oft- 
mals sehr ungleicher Grésse beruhen, so kann man verstehen, wie 
unmdglich es ist, auf theoretischem Wege allgemein dieses Gewirr von 
Wirkungen und Riickwirkungen zu lésen*. Man muss sich damit 
begniigen, mehr oder weniger schematisierte Falle zu behandeln. 

1 Hier handelt es sich um ein wichtiges, unbearbeitetes freilich auch schwer 


zu bearbeitendes Gebiet fiir demographische Forschungen, mit der Aufgabe, die in- 
neren Wanderungen zu studieren und sich dabei soviel wie méglich von den admi- 
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Uberall, wo Wanderung stattfindet, geht, wie schon angedeutet 
wurde, ein Ausgleichsprozess der erblichen Verschiedenheiten vor sich. 
Wir nehmen an, dass dieser innerhalb obengenannter, aus / Isolaten 
bestehender Population derart gleichf6rmig stattfinde, dass in jedem 
Isolat die Einwanderung eine representative Auswahl aus den tibrigen 
Isolaten darstellt und dass also deren Zusammensetzung ihren 
durchschnittlichen Gametenproportionen entspricht. Ferner nehmen 
wir an, dass die Population wihrend der Beobachtungszeit ganz nach 
aussen hin isoliert sei. (In der Praxis kann man in der Population 
Eingewanderte und deren Abkémmlinge unterscheiden oder auf andere 
Weise die Wirkung einer eventuellen Einwanderung feststellen). 

In einem bestimmten Isolate, zum Beispiel in dem s-ten, dessen An- 
teil an der Gesamtpopulation als i, angenommen und dessen urspriing- 
liche, rezessive Gametenproportion (R) mit r, bezeichnet wird, wird sich 
nach obigen Annahmen itiber den Charakter des Ausgleichsprozesses die 
Proportion rezessiver Gameten der ersten Einwanderung, wie leicht 
ls 


r— : 
1 —4, 


gezeigt werden kann’, folgendermassen gestalten: Tye 


=a 


Die Pfoportion der zweiten Einwanderung wird 


die Proportion der dritten Einwanderung wird 
8 
s. w. Die Proportion der n-ten Einwanderung wird 
ls 
“ee 
Aus den Formeln geht hervor, dass die Wirkung der Einwanderung 
dieselbe ist, wenn man sich diese durch eine (gréssere) Einwanderung 


s 


ersetzt denkt, die einen Anteil j a der wirklichen ausmacht und eine 


rezessive Gametenproportion r gleich jener der Gesamtpopulation auf. 
weist. Gleichzeitig kann man sich nach den Formeln eine weitere Aus- 


nistrativen Einteilungen loszumachen, sowie bis in alle Einzelheiten die Isolate der 
Bevélkerung festzustellen und ihre Ursachen und Wirkungen klarzulegen. 

1 Die eingewanderte Bevélkerung soll dieselben durchschnittlichen Gametenpro- 
portionen wie die tibrigen Isolate aufweisen. Wenn ihre Proportion rezessiver Ga- 
meten als ry angenommen wird, so erhalt man die Gleichung is - rs + (1 — is) + ry =r. 
Die Proportion der rezessiven Gameten einer Bevélkerung ist ja gleich den betreffenden 
Gametenproportionen, welche mit den Anteilen der beiden Gruppen gewogen sind. 
Aus der Gleichung wird obiger Ausdruck fiir ry abgeleitet. 
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wanderung (vergl. Seite 92) von 1— ay aes +. der wirklichen Grésse 
8 s 

oder von derselben Grésse wie die gedachte Einwanderung denken. 
Diese Auswanderung hat indessen dieselbe Zusammensetzung wie die 
des Isolates, weshalb wir auf diese nicht Riticksicht zu nehmen brauchen. 

Wir haben somit diese in Bezug auf die Gametenzusammensetzung 
veranderliche Einwanderung in das Isolat, welche die Proportionen 
Ag1, Aso, As3, -- +, As, Aufweist, durch eine gleichwirkende konstante 


. ss : , a a 
Einwanderung ersetzen kénnen, welche die Proportionen i a - M 
; — I, —I, 


sn 


a , : 
++) Tesp. 7 zeigt und deren Gametenzusammensetzung gleich 


der durchschnittlichen der Gesamtpopulation ist (r von R, d von D). 
Letztere Ausdriicke werden im folgenden mit b,:, By, by, . .., TeESp. Dsn 
bezeichnet. Es ergeben sich somit fiir die Gametenzusammensetzung 
des s-ten Isolates folgende Formeln, die wir dadurch erhalten haben, 
dass wir in (3) und (4) a durch b und r, durch r ersetzt haben: 


(Tan — 7) = (1 — By) - (1 — Bye) - (1 — Bs) >.» «(1 — Dan) (re — 1). « (a) 
(den — d) = (1 — by)» (1 — Dyn) (1 — bys) +.» 6 (1 — Bn) «(ds —d) . . (5D) 


Wenn der durchschnittliche »Koeffizient» 





hai Ve tay) - 
eingesetzt wird, folgt: 
(Pen — 7) = (1 — by)" + (rs — 1) 
(dun — d) = (1 —b,)*+(dy— 4) 
Es muss hervorgehoben werden, dass die Formeln (6) natiirlich 


auch fiir einen konstanten Koeffizienten b, gelten. 
Wir wollen nun die Bedeutung des Koeffizienten b, naher unter- 


; : . a, , 
suchen, der, wie wir voraussetzen, gleich - * war. Wenn der Anteil, 
ji i 


den die Ein- und Auswanderung des Isolates an der Gesamtpopulation 
ausmacht, mit p, bezeichnet wird, so ist 


_Ps 


s 


Die Individuen, die in einer gewissen Generation Ehen schliessen, 
gehéren zu einem Anteil i, des s-ten Isolates. Die Wahrscheinlichkeit 
von Kreuzungen zwischen dem Isolate und der itibrigen Population 
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muss bei zufilliger Kreuzung immer 2i,-(1—i,) sein. Wenn wir 
ferner an dem Prinzip festhalten, dass die Grésse der Populationen 
nicht verindert wird, und also annehmen, dass Auswanderung und 
Einwanderung gleich stark sind, muss die eine Halfte der betreffenden 
Ehen auf das s-te Isolat kommen, die andere Halfte auf die iibrige 
Population'. Wir verbinden einen Augenblick mit dem _ Begriff 
»zufallige Kreuzung» neben dieser Annahme auch die Vorstellung, dass 
keine Wanderung in der Population ausser bei Eheschliessung statt- 
finde. Die Proportion der Gesamtpopulation, die die ein- und aus- 
gewanderten Individuen bilden, wird also bei zufalliger Kreuzung 
i,-(1—i,). Da p die wirkliche Proportion bezeichnet, geht aus der 
Formel (7) hervor, dass der Koeffizient b, den Anteil bezeichnet, welchen 
‘ jede der Proportionen der Einwanderten (oder der Ausgewanderten) an 
jener Proportion ausmachen wiirde, die bei zufalliger Kreuzung vor- 
handen gewesen wiire. Man versteht ohne weiteres, dass, wenn alle 
Wanderungen im Zusammenhang mit Eheschliessungen vor sich gingen, 
der Koeffizient jenen Anteil des Isolates ausmachen wiirde, der sich 
mit Aussenstehenden tatsichlich verheiratet im Verhaltnis zu dem- 
jenigen Anteil, welcher bei zufalliger Kreuzung mit ausserhalb des 
Isolates stehenden Individuen Ehen eingegangen hatte. Der Koeffizient 
b, ist daher ein direktes Mass fiir die Zahl derjenigen, welche sich tat- 
sichlich ausserhalb des Isolates verheiraten, im Vergleich mit denen, 
die dies bei zufalliger Kreuzung tun. Findet derartige Kreuzung statt, 
so ist der Koeffizient gleich 1. Ist die Isolierung total, so ist der 
Koeffizient 0. Bezeichnen wir den Wert, um den sich der Koeffizient 
von 1 unterscheidet, mit 8, (also 1—b,=/,), so zeigt sich, dass dieser 
_ Wert, den wir /solierungsfaktor nennen, ein direktes Mass der Starke 
der [solierung darstellt. Wenn keine Isolierung vorhanden ist (zu- 
faillige Kreuzung), so ist der Isolierungsfaktor 0. Je stirker die Ver- 
haltnisse von denen bei zufalliger Kreuzung abweichen, mit anderen 
Worten, je starker die Isolierung wird, desto grésser wird der Faktor. 
Wenn die Isolierung total ist, erreicht sie den Wert 0°. 


1 Wir brauchen eigentlich bloss anzunehmen, dass die Verteilung der betref- 
fenden Ehen auf das Isolat und die titbrige Population nach einem gewissen Prinzip 
geschieht, welches in vorliegendem Falle dasselbe wie bei der angenommenen zu- 
2ps 
21s “d a is)” 
? Bei starker Wanderung kann man sich vorstellen, dass der Isolierungsfaktor 
kleiner ist als der Wert 0. Man nehme z. B. an, dass is — man kann auch 1 — is 


falligen Kreuzung ist, wobei bs = 


wahlen — der kleinste der Werte is und 1—jis sei. Dann ist 1 — is>>5 und 


Hereditas XI. 7 
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Wenn der Isolierungsfaktor von Generation zu Generation variiert, 
so erhalt man im s-ten Isolate den durchschnittlich wirkenden Iso- 
lierungsfaktor aus dem geometrischen Mittel der Komponentenfaktoren. 
(Vergl. Seite 96). 

Wir kénnen also die Formeln (6) folgendermassen schreiben: 

Rig PE HE HP) sc cscs s CO 
d.. —d=(6,)-(d,—d). ......+... Gb) 


Je grésser der Isolierungsfaktor ist, umso langsamer geht der 
Ausgleich vor sich. Wenn der Isolierungsfaktor 0 ist (zufallige 
Kreuzung), stellen sich die durchschnittlichen Gametenproportionen der 
Bevélkerung ein. 

Da fiir die tibrigen Isolate analoge Formeln aufgestellt werden 
kénnen, kann durch Ejinsetzung der dabei erhaltenen Werte fiir r;, —r, 
Pon — Ty e009 yn —Ty © +) Tin —T, in der Formel (4a) folgender Ausdruck 
fiir die Standardabweichung der Reihe der Gametenproportionen, 
innerhalb der ganzen Population nach n Wanderungen und Kreuzungen 
mit 6, bezeichnet, gebildet werden: 


(6,)°=i, -(B,)?" (7, —r)? +i, -(P,)*" -(r,—r)}*+ eae +i, (B,)?"- 
(rs —r)j?+, pt AIP ee 


Wir nahmen an, dass in jedes Isolat eine aus den tibrigen Isolaten 
zufallig ausgewaihlte Anzahl Individuen einwandere. Dies kann bloss 
erreicht werden, wenn die Starke der Isolierung (also der Isolierungs- 
faktor, z. B. 6, =1— b,) in keinem Zusammenhang mit der Abweichung 
der Gametenproportionen von den durchschnittlichen der Population 
steht. Isolate, deren Gametenzusammensetzung starker von der durch- 
schnittlichen der Population abweicht, diirfen nicht mehr (aber natiir- 
lich auch nicht weniger) als jene isoliert sein, welche dem Durchschnitt 
der Population naher stehen. Wir kénnen somit die [solierungsfak- 
toren ~,, B,, ..., By ..., Be gegen einen fiir alle Isolate durchschnitt- 
lichen (oder konstanten) Faktor austauschen, den wir # nennen. 

Obige Formel (9) sieht dann folgendermassen aus: 


1 
1 — is 


Is 
<= 2. Aber ps ist< is. Also ist. . re ~~ i ie 2. Dass der Ausdruck > 0 ist, ist 


selbstverstandlich. Somit ist — 1< fs = 1 — a i = +1. Theoretisch kann also 


i 


is(1 
der: Isolierungsfaktor zwischen —1 und --1 liegen. Wir diirften indessen in der 
Praxis von der Mdglichkeit —1</s< 0 absehen kénnen, welche eine so starke 
Wanderung bedeuten wiirde, dass die Gleichgewichtslage tberschritten wirde. 
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(6,)? = (f)*"[i, -(r, —r)?+i,- (rg — P+. tie (P+... 
+ i+ (t1— 1)? ] 
oder 
Cay RPO on oe eee oe AD 
Nachdem man die Wurzel daraus gezogen hat, erhalt man 


rr iG eas as ow DD 


Es verringert sich also unter den gegebenen Voraussetzungen die 
Standardabweichung der Reihe der Gametenproportionen (erbliche 
Verschiedenheiten) zwischen den verschiedenen Isolaten immer mehr. 
je mehr Wanderungen und Kreuzungen stattgefunden haben, im An- 
fang schnell, dann langsamer, und sinkt stets in einer dem Isolierungs- 
faktor (£) gleichen Proportion der iibrigen Standardabweichung. Die 
durch die Isolate zustandegekommenen Zygotenverinderungen (6,)’, 
nehmen auf dieselbe Weise ab, proportioniert gegen denselben zum 
Quadrat erhobenen Wert (f?"), also schneller. 

Nachdem wir uns somit fiir die Abnahme der Standardabweichung 
der Gametenproportionen von Generation zu Generation einen Aus- 
druck verschafft haben, gehen wir zu dem Problem zuriick, wann(o,)° 
vernachlassigt werden darf und wir also damit rechnen kénnen, dass 
die Zygotenproportionen, die wir bei zufalliger Kreuzung erwarten. 
vorhanden sind, und damit im Zusammenhange stehend, wann 6, 
vernachlassigt werden und die erbliche Zusammensetzung der Popula- 
tion als homogen angesehen werden darf. 

Wir lassen o, die Standardabweichung bei der Untersuchung 
bezeichnen und o die Standardabweichung n Generationen friiher. Wie 
soll man sich da aus obigen Resultat auf Grund der spiteren (6) eine 
Auffassung der ersteren (o6,) bilden? Kennt man die Standard- 
abweichung bei der Untersuchung nicht, so kennt man natiirlich die 
Standardabweichung einige Generationen friiher umso weniger. 

Die Formel (11) zeigt, dass 6, einen Teil (f)" von oausmacht. Da 
die Werte der Gametenproportionen zwischen 0 und 1 variieren, kann 
6 im besten Falle den Wert 0,5 erlangen. Gew6éhnlich bleibt es jedoch 
viel niederer. Noch 0,25 muss als ein besonders hoher Wert betrachtet 
werden. Beziiglich eines gewissen. Materials kann man sich immer eine 
Auffassung davon bilden, wie gross der grésste Wert sein kann, den 
die Standardabweichung der Reihe der Gametenproportionen vor n 
Generationen gehabt haben kann. Kennt man dabei den Charakter (/) 
der Isolierung seit diesem Zeitpunkt, so kann nach der Formel ein 
Maximalwert fiir die Standardabweichung der Reihe der Gametenpropor- 
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tionen bei der Untersuchung ausgerechnet werden. Man stellt nun fest, 
inwiefern der Wert geniigend klein ist, mit andern Worten, inwiefern 
die Standardabweichung einen geniigend kleinen Teil ihres primaren 
Wertes ausmacht. 

Auf diese Weise erhalt man ein Mittel, um fiir ein gewisses Material 
zu bestimmen, inwiefern es in Bezug auf die Erblichkeit als homogen 
angesehen werden darf oder ob man das Gegenteil annehmen muss, 
weiter, inwiefern man annehmen darf, dass die Proportionen der 
Zygoten mit den unter Voraussetzung zufilliger Kreuzung theoretisch 
berechneten Werten iibereinstimmen, und inwiefern man mit grésserer 
oder geringerer Sicherheit sagen kann, dass dies nicht der Fall sei. 

Die Voraussetzung ist indessen, dass man sich eine eingehende 
moglichst weit zuriickreichende Kenntnis des demographischen Umsatz- 
prozesses der Bevélkerung und besonders der Wanderungs- und Ehe- 
verhaltnisse verschafft, um eine wenigstens einigermassen verlissliche 
Auffassung von der Gréssenordnung des Isolierungsfaktors (f) zu 
bekommen, eine Untersuchung, die um so griindlicher gemacht werden 
muss, als man bei einer bloss oberflichlichen Untersuchung zu aienel 
Werte fiir diesen Faktor bestimmt (vergl. Seite 91). 

2s ist selbstverstandlich von grossem Interesse, konstatieren zu 
kénnen, wieviele Generationen demographisch untersucht werden 
miissen, um feststellen zu kénnen, inwiefern ein Material die Forde- 
rungen geniigender Homogenitit in Bezug auf die Erblichkeit erfiillt 
oder, wenn dieses allzu heterogen ist, wie weit man zuriickgehen muss, 
um die Méglichkeit zu haben, das Material in geniigend homogene 
Gruppen einzuteilen. Aus Formel (11) erhalt man: 


. (12) 


In die Formel wird 2 5 Cinsesetzt, nimlich der Anteil der primiéren 


Standardabweichung der — der Gametenproportionen, zu welchen 
man meint, dass die resultierende Standardabweichung gesunken sein 
muss, damit das Material als homogen angesehen werden kann. / 
bildet den durchschnittlichen Isolierungsfaktor. Man erhalt da einen 
Wert von n, der der erforderlichen Zahl untersuchter Generationen 
entspricht. 

Um zu zeigen, wie rasch sich die Verschiedenheiten der Gameten- 
proportionen einer Bevélkerung ausgleichen, fiihren wir Tabelle 5 an, 
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welche zeigt, wie bald unter den angenommenen Voraussetzungen die 
erbliche Zusammensetzung der Bevélkerung als homogen_ betrachtet 
werden kann, da man dies bei einer Verringerung der Standard- 
‘ 1 1 Pe ‘a ‘ , 
abweichung zu — und bei variierenden Werten des Isolierungs- 
5’ 10 20 a 
faktors annimmt. 


TABELLE 5. Geschwindigkeit des Ausgleiches der Gametenproportionen 
einer Population bei verschiedenen Werten des Isolierungsfaktors. 





Wenn eine Popula-_ | 

| tion als homogen | tritt nach folgender Zahl von Generationen Homogenitiit ein, 

| betrachtet wird a falls der Isolierungsfaktor = 

‘einer Verringerung | 

| der Standardabwei-|———} = ae 

chung zu | | 3 | | | 0,6 | 0,7 
| | | j | 





1 
2 
3 


Es bedarf also bloss halb so vieler Generationen fiir den Ausgleich 
der Zygotenveriinderungen bis zu demselben Teil der primaren Zygoten- 
veriinderung wie bei dem Ausgleich der Standardabweichung in der 
Reihe der Gametenproportionen. Wir haben also in diesem Falle den 
Wert der Tabelle durch 2 zu dividieren. 

Die Tabelle gibt eine allgemeine Vorstellung davon, wie lange 
schon eine unregelmissige Beimischung fremder Erblichkeitselemente 
in einer Population vorgekommen sein muss, damit die Verschieden- 
heiten der Gametenproportionen eines einfach mendelnden Merkmals 
als ausgeglichen betrachtet werden diirfen, mit andern Worten, wie 
bald die verschiedenen Teile der Population die gleiche Zusammen- 
setzung erlangen und also die Population als erblich homogen betrachtet 
werden kann. 

Neuere Beimischungen und deren Nachkommen sollen, wie oben 
angedeutet wurde, am besten ausgeschieden und fiir sich studiert wer- 
den oder, wenn dies nicht méglich ist, soll ihre Wirkung auf eine andere 
Weise untersucht werden. Bei der Beurteilung der Daten der Tabelle 
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muss man sich der Voraussetzungen erinnern, auf denen sie aufgebaut 
ist. Wir nahmen an, dass der Ausgleichsprozess gleichférmig so vor 
sich ging, dass jedes Isolat von den itibrigen einen representativen 
Zuschuss von Erbmerkmalen erhielt, was, wie hervorgehoben wurde, 
nur dann zutrifft, wenn kein Zusammenhang zwischen den Ab- 
weichungen der Gametenproportionen der Isolate vom Durchschnitt 
der Population und der Starke der Isolierung (den Isolierungsfaktoren } 
vorhanden ist. Dies diirfte jedoch in der Praxis nicht oft der Fall 
sein. Dass ein Isolat vom Durchschnitt abweicht, kann gerade ein 
Zeichen dafiir sein, dass dort die Isolierung verhaltnismiissig stark ist. 
Ferner ist die Wanderung meistens zwischen naheliegenden Gegenden 
am gréssten, von welchen man erwarten kann, dass die primiren Fin- 
schlige von Erbmerkmalen gleichartiger gewesen seien. 

Durch diese Verhiltnisse erfolgt der Ausgleich in den getrennten 
Isolaten langsamer, als aus den Formeln (6) hervorgeht. Der Ausgleich 
zur Homogenitit in Bezug auf die Erblichkeit geht also gewéhnlich 
langsamer vor sich als unter den Voraussetzungen, welche der Tabelle 5 
zu Grund liegen. Daher nehmen sich ihre Werte zu _ klein aus. 
In der Praxis darf man indessen, wie oben hervorgehoben wurde, die 
Berechnungsmethoden nach dem vorliegenden Material modifizieren. 


DIE WIRKUNG DER ISOLATERSCHEINUNGEN AUF DIE 
KORRELATION ZWISCHEN ERBMERKMALEN. 


Dass erblich bedingte Inhomogenitiit innerhalb eines Materials in 
Bezug auf zwei untersuchte Merkmale Korrelation verursacht, ist selbst- 
verstandlich. 

Wir bezeichnen die Mittelwerte zweier untersuchter Merkmale in 
den ¢ Isolaten, welche, wie wir annahmen, in cinem Material enthalten 
waren, als A,, A., As, . . ., A, resp. B,, B., B;,, . . ., B,. Als ihr Mittel- 
wert fiir das ganze Material wird A, resp. B, und als ihre Standard- 
abweichung o,, resp. 6, angenommen. 

Wir nehmen an, dass die beiden Merkmale nicht durch gemeinsame 
Gene bedingt seien und ferner, dass wenigstens das eine nicht durch das 
Milieu bedingt sei’, und ausserdem der Einfachheit halber, dass die 
Verainderungen der Erbmasse in den verschiedenen Isolaten nach der 


1 Mehr ist fiir unsere Uberlegung nicht notwendig. Dies besagt indessen nicht, 
dass das Milieu in einem heterogenen Material keine Rolle bei der Korrelation zweier 
Merkmale spiele, von welchen eines durch das Milieu bedingt ist. Dass dies der 
Fall ist, dirfte ohne weiteres aus dem Ausdruck auf Seite 103 hervorgehen. 
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Beimischung fremder Erbelemente so lange vorsichgegangen seien, bis 
keine durch Polymerie bedingte Korrelation mehr vorhanden ist. In 
den Isolaten tritt dabei keine Korrelation auf, jedoch ist ein solche im 
Gesamtmaterial vorhanden und zwar deshalb, weil die Masse der beiden 
Merkmale, welche fiir die verschiedenen Erblichkeitsmassen, aus denen 
die Population aufgebaut ist, typisch waren, teilweise auch weiterhin 
zusammenhalten. 

Der Korrelationskoeffizient der Gesamtpopulation wird 
i,-(A, — A)-(B, — B) +i, -(A,— A) -(B,— B)+... + in (A, — A)(B.— B). 

64° Op 

Da indessen die verschiedenen Ungleichheiten der Isolate allmah- 
lich durch die Wanderungen innerhalb der Population ausgeglichen 
werden, entwickeln sich die Mittelwerte der Isolate in der Richtung des 
Mittelwertes der Population, wenn auch nicht mit Sicherheit immer in 
derselben Richtung. Die Ausdriicke im Zihler der obigen Formel fiir 
den Korrelationskoeffizienten bewegen sich also in der Richtung gegen 
0 und mit ihnen auch der Korrelationskoeffizient der Gesamtpopulation. 

Wir kénnen also auf diese Weise feststellen, dass, wenn einer Popu- 
lation fremde Erblichkeitselemente beigemischt werden, eine Korrela- 
tion zu Stande kommt, welche, wie wir oben gesehen haben, teils durch 
die Erscheinungen bei Polymerie, teils durch das Vorkommen von 
Isolaten in der Population Generationen hindurch, wenn auch nicht 
konstant, bestehen bleibt. Die Korrelation verringert sich allmiéhlich 
und muss nach einer verhaltnismassig geringen Zahl von Generationen 
verschwinden, wenigstens wenn die Erblichkeitsfaktoren der Eigen- 
schaften nicht allzu zahlreich sind, und vor allem, wenn die Isolierung 
nicht allzu stark ist. 


SCHLUSSWORT. 


Fir die praktische Anwendung obiger Ergebnisse sind ausserdem 
noch einige Hinweise notwendig. Aus dem Vorhergehenden ist ersicht- 
lich, dass die Wirkungen der Beimischung fremder Erblichkeits- 
elemente in eine Population in zwei Phasen zerfallen, 

eine primdre: die unmittelbare Veriinderung der Population, das 
heisst die Verschiebung, welche die beigemischten Elemente direkt in 
der Zusammensetzung der Population verursachen; 

eine sekunddre: die in den folgenden Generationen vorsichgehende 
Veriinderung der Population in der Richtung jenes Wertes, der ihr 
zukame, wenn sich die Gene zufillig mischten. Dieser letztere Prozess 


. 


beruht auf 
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a) einer Umgruppierung der Gene bei polyhybrider Erblichkeit. Die 
Gene kénnen bloss allmahlich in zufallig bedingte Kombinationen zer- 
sprengt werden; 

b) durch die Wanderung zwischen den in der Population vor- 
handenen Isolaten, auf welche sich das fremde Erblichkeitselement 
ungleich verteilt hat. Zufillige Kreuzung liegt in der Population nicht 
vor, weshalb bloss allmahlich durch den Zufall bedingte Kombinationen 
der verschiedenartigen Erblichkeitselemente entstehen. 

Die primaire Wirkung der Beimischung kann in einem Material 
bestimmt werden, indem man die Eingewanderten als eine besondere 
Gruppe zusammenfasst. Die sekundaére Wirkung der Beimischung 
kann auf genealogischem Wege und zwar nur fiir solche Beimischungen 
bestimmt werden, welche nach dem Zeitpunkt stattgefunden haben, von 
welchem aus man die Bevélkerung genealogisch verfolgen kann. Die 
Nachkommen der beigemischten Elemente kénnen dann in Gruppen ein- 
geteilt werden, die erblich geniigend homogen sind. In welchem Masse 
die sekundire Wirkung friiherer Beimischungen bei der Beurteilung der 
erblichen Inhomogenitét des Materials vernachlissigt werden darf, 
kann nach einem demographischen Studium der Population (besonders 
ihrer Wanderungsverhiltnisse) untersucht werden, indem man von 
obigen Ergebnissen ausgeht. 

Man vermag so zu bestimmen, in welchem Masse und auf welche 
Weise man ein Material in Gruppen einteilen kann, die erblich gentigend 
homogen sind. Innerhalb dieser Gruppen, sind keinerlei erbliche Zu- 
sammenhange vorhanden, soweit sie nicht durch gemeinsame Gene oder 
Koppelung bedingt sind. Erbliche Verschiedenheiten im Material 
miissen zwischen diesen homogenen Gruppen liegen. 

Die Resultate unserer Betrachtungen der Korrelationen ergeben eine 
Moéglichkeit — ausser der genealogisch-demographischen — die erbliche 
Homogenitat eines Materials zu untersuchen. Zwei Merkmale, welche 
nicht durch gemeinsame Gene oder durch Koppelung bedingt sind oder 
welche nicht durch Milieuverschiedenheiten beeinflusst werden, k6nnen 
in einem erblich homogenen Material nicht korreliert. sein. Solche 
Merkmalskombinationen scheinen z. B. Augenfarbe und K6rperhdéhe, 
oder Augenfarbe und Lingenbreiten-Index des Kopfes zu sein. 

Man muss jedoch folgendes beachten: Dass zwischen zwei Merk- 
malen wie den eben genannten in einer Population keinerlei Korrela- 
tion besteht, besagt bloss, dass diese Population hinsichtlich derjenigen 
erblichen Faktoren homogen ist, welche die betreffenden Merkmale 
bedingen. Man weiss nicht mit absoluter Sicherheit, wie weit die Popu- 
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lation in Bezug auf andere Eigenschaften homogen ist. Was diese 
betrifft, kann die priméire Beimischung spater stattgefunden haben. 
Ferner kann sie eine gréssere, primaire Abweichung von dem zufallig 
erwarteten Werte (Grenzwerte) verursacht haben. Ausserdem kénnen 
andere Merkmale als die untersuchten durch mehrere Erblichkeitsfak- 
toren bedingt sein. Wenn daher die Ergebnisse unserer Korrelations- 
untersuchungen, auf andere als die untersuchten Merkmale angewendet, 
bloss einen Wahrscheinlichkeitsschluss zulassen, kann man sie doch in 
der Praxis gebrauchen, wenn man sich bloss der hier erwahnten Ver- 
hiltnisse erinnert, und zwar besonders, weil St6rungen im Erblichkeits- 
gleichgewicht bei Einwanderungen in die Population stattfinden und 
also meistens fiir verschiedene Merkmale gleichzeitig, wenn auch in ver- 
schiedenen Graden, eintreten. 

Wir wollen uns nun bei der Besprechung der Anwendbarkeit obiger 
Ergebnisse auf die Anthropologie und Bevélkerungsstatistik nicht noch 
mit weiteren Einzelheiten befassen. 

Is ist selbstverstandlich, dass theoretische Resultate wie die obigen 
ihren vollen Wert erst auf Grund der Erfahrungen erlangen, die bei der 
praktischen Anwendung gewonnen worden sind. 

Bei anthropologischen Untersuchungen zur Erforschung der 
Rassenzusammensetzung eines Gebietes hat man_ geographisch-sta- 
tistische Untersuchungen angewendet und aus der Verbreitung der 
untersuchten Rassenmerkmale geschlossen, aus welchen Rassen die 
untersuchte Population aufgebaut sei. Man hat dabei meistens die 
Grenzen zwischen den verschiedenen Gebieten nach den administrativen 
Grenzen gezogen. Auf diese Weise werden oft zur Beurteilung wichtige 
Erscheinungen verwischt. Das Ideal wire, das Material in erblich 
homogene Gebiete einzuteilen. Eine Anwendung obigen Resultats gibt 
Richtlinien dafiir, wie dies am besten geschehen diirfte (Isolierungs- 
grenzen, Abtrennung der Gebiete mit neuer Rassenmischung u. s. w.). 

Ein anthropologisches Material, das in geographische Gruppen ein- 
geteilt ist, die so homogen wie méglich sind, muss es leicht gestatten, 
durch geographisch-statistische Beobachtung eine Auffassung von der 
erblichen Beschatfenheit eines Gebietes zu gewinnen. Infolge der 
Schwierigkeil, ein geniigend grosses Material zu sammeln, gehen 
jedoch die feinsten Einzelheiten stets verloren. 

Obige Ergebnisse weisen indessen, wie gesagt, noch auf einen 
andern Weg hin, auf dem man vorwarts kommen kann: die korrela- 
tionsstatistische Methode. Durch den Charakter der Korrelationser- 
scheinungen einen Begriff von der Art der primaren Erblichkeitskom- 
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ponenten zu erhalten, ist jedoch, wie aus oben Gesagtem hervorgehen 
diirfte, individualstatistisch nur in heterogenen Populationen mdglich, 
also in Populationen, in denen der Ausgleich erblicher Merkmale noch 


nicht vollendet ist. 


ZITIERTE LITERATUR. 

DAHLBERG, G. 1926. Twins and twin births from a hereditary point of view. 
Stockholm. 

HULTKRANTZ, J. V. und DAHLBERG, G. 1927. Die Verbreitung eines monohybriden 
Erbmerkmals in einer Population und in der Verwandtschaft von Merkmals- 
tragern. Arch. f. Rassen- und Ges.-biol., Bd. XIX. 

PHILIPTSCHENKO, J. 1924. Uber Spaltungsprozesse innerhalb einer Population 
bei Panmixie. Zeitschr. f. indukt. Abst.- und Vererbungslehre, Bd. XXXV. 
WEINBERG, W. 1909. Uber Vererbungsgesetze beim Menschen. Zeitschr. f. 

indukt. Abst.- und Vererbungslehre, Bd. I—-II. 





KREUZUNGSUNTERSUCHUNGEN AN 
DELPHINIUM ORIENTALE 


VON IWAR BECKMAN 
SAO LUIZ GONZAGA DE MISSOES, BRASILIEN 





i Friihjahr 1922 habe ich aus mehreren Handels- und botanischen 
Girten Samenmaterial verschiedener Gartenvarietaéten von Delphi- 
nium orientale zusammengebracht. Dieses wurde im Sommer desselben 
Jahres beim Institut fiir Vererbungsforschung in Akarp ausgesiet, wo 
ich damals als Amanuens hei Professor Dr. H. NILSSON-EHLE an- 
gestellt war. 

Mehrere Kreuzungen dieser Varietaéten wurden schon im ersten 
Jahre ausgefiihrt. Im niichsten Sommer wurde die F,-Generation 
gezogen und im Jahre 1924 sowohl die F.- wie die F;-Generationen. 
In einem Jahre zwei aufeinander folgende Generationen zu ziehen, er- 
moéglichte mir cin Stipendium der K6nigl. Physiographischen Gesell- 
schaft in Lund, das mir eine Friihjahrsgeneration (F,) in Sizilien 
auszusiien erlaubte, deren Samen schon im Mai darauf nach Akarp 
gesandt und dort unmittelbar ausgesiet wurden. Leider wurde die 
Entwicklung dieser F;, durch extreme Witterungsverhiltnisse gehemmt, 
so dass einzelne Individuen nicht zum Bliihen kamen, was fiir die 
ganze Untersuchung, die hauptsichlich auf die Bliitenfarben abzielte, 
von Nachteil war. Ausserdem trat ich im Herbst 1924 in den Dienst 
der brasilianischen Regierung und musste daher von einer Bearbeitung 
dieser Generation Abstand nehmen. 

Darum werden im Folgenden nur die ersten und zweiten Nach- 
kommen der erwihnten Kreuzungen nebst den Nachkommen einiger 
Riickkreuzungen behandelt. 

Bei den Untersuchungen wurde immer nur mit durch Papiertiiten 
isolierten Pflanzen gearbeitet. Da ich das Ausgangsmaterial von 
Anfang an nicht kannte, wurden an Elternpflanzen einzelne Inflores- 
zenzen zwecks Selbsthestiubung isoliert um dann die Nachkommen 
prifen zu kénnen. Auch wurden in F, samtliche Pflanzen, die als 
Samenpflanzen bestimmt waren, isoliert; dies geschah sogar bei den 
aulogamen Gefiilltbliitigen. 
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Erwahnt mag auch werden, dass ein umfangreiches Samenmaterial 
nach Brasilien mitgenommen wurde. Dieses hatte aber bei der An- 
kunft die Keimfahigkeit schon vollkommen verloren.  (Vielleicht 
handelte es sich um eine Warmetétung. Im selben Kasten, wo dic 
Delphinium-Samen aufbewahrt waren, lagen auch Samen von ungefihr 
200 europiischen Weizenrassen, von denen simtliche nordeuropiischen 
die Keimfahigkeit verloren, wiihrend die italienische und einige 
franzésische Varietiten noch gut auskeimten.) 

Schliesslich sei hervorgehoben, dass ich seit drei Jahren fast ohne 
Fachliteratur arbeite, was eventuelle Méngel in der Darstellung er- 
klaren soll. 


DIE CONSOLIDA-GRUPPE DER GATTUNG DELPHINIUM. 


Delphinium orientale gehért der Consolida-Gruppe der Gattung 
Delphinium an und stammt, wie die nahe verwandten D. consolida und 
D. ajacis, aus dem 6stlichen Mittelmeergebiete. 

Die Nomenklatur der Gartenkataloge ist betreffs dieser drei Arten 
und ihrer Varietiten ein wahres Durcheinander, sodass man sich ohne 
niheres Studium nicht zurechtfinden kann. So sind gewisse Ajacis- 
und Orientale-Varietiten oft unter den Namen consolidum aufgefiihrt, 
andere tragen den Namen celatior u. s. w. 

Meiner Erfahrung gemiiss gibt es keine ausgesprochenen Garten- 
varietiiten von D. consolida. So sind die grossartig biischeligen Exem- 
plare, die man in den Giirten oft findet, nichts als die Wildform selbst, 
die bei Anpflanzung in gutem, unkrautfreiem Gartenboden sich derari 
stark entwickelt. Mehrmals habe ich Samen der wilden D. consolida 
eingesammelt und bei Kultur im Garten immer dieselbe modifikative 
Verainderung wahrgenommen. 

Im Gegenteil zu dem Mangel an Gartenvarietiten von D. consolida 
sind bei den beiden anderen Spezies eine Unmenge solcher vorhanden. 
So leicht wie es im allgemeinen ist D. consolida von den beiden anderen 
schon auf den ersten Blick zu unterscheiden, ebenso schwierig ist es 
manchmal die Ajacis-Varietiiten von den Orientale-Varietiten zu 
trennen. 

Von Bliitenfarben finden wir innerhalb beider Gruppen alle 
Nuancen von blauviolett bis rotviolett. Ausser dieser qualitativen Ab- 
stufungsserie gibt es noch eine quantitative von stark bis schwach 
gefarbt und sogar ungefarbt. Die Wildformen sind beide stark gefirbt, 
und die Farbe ist bei D. ajacis blauviolett und bei D. orientale rotviolett. 
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Schliesslich gibt es innerhalb beider Gruppen sowohl einfach- wie 
gefilltbliitige Varietaten. Da die systematischen Merkmale aller diesen 
Varietaten nicht ganz stichhaltig sind, hat es sich herausgestellt, dass 
man oft nur durch Kreuzung zur Klarheit kommen kann, ob eine 
Varietiit der einen oder der anderen Gruppe angehdért (siehe unten!). 
So hat es sich gezeigt. dass simtliche Varietiten, die in den Garten- 
katalogen unter dem Namen Delphinium consolidum gehen, in der Tat 
zur Ajacis-Gruppe gehéren. Sogar das von DE VRIES (1901) abge- 
bildete und beschriebene Consolidum striatum plenum dirfte mit 
grésster Wahrscheinlichkeit eine Ajacis-Varietat sein. In der Orientale- 
Gruppe waren in meinem Material keine ausgesprochen gestreiften 
Varietaten vorhanden. 

Als Unterscheidungsmerkmal der Gruppen sei indessen ein physio- 
logischer Charakter erwihnt, nimlich die Vegetationsdauer. Die 
Ajacis-Varietiiten werden alle wesentlich spater als die entsprechenden 
Orientale-Varietiiten reif, d. h. die einfachen ajacis spiiter als die ein- 
fachen orientale und die gefiillten ajacis spater als dieselben der 
orientale. Der Unterschied belaiuft sich durchschnittlich auf 1—3 
Wochen. Innerhalb jeder Gruppe sind die gefiillten viel spiter als die 
einfachen. Die spiitreifenden Ajacis-Varietiten erreichten in Schweden 
nicht alle Jahre die Samenreife, was der Hauptgrund war, dass diese 
Gruppe nicht Gegenstand mehr umfassender Untersuchungen wurde. 

Von grossem Interesse sind die Bestéubungsverhaltnisse dieser 
Arien. Die einfachen Varietiten sind ausgesprochen entomophil und 
geben ohne Insektenbesuch in der Regel keine Samen. Die gefiillten 
dagegen sind ausgesprochen autogam. Der Sporn ist hier sehr unan- 
sehnlich und das Honigbildungsvermégen verschwunden, so dass 
Insektenbestiubung kaum vorkommt. Da der Pollen von klebriger Kon- 
sistenz ist, wird er nicht mit dem Winde iiberfiihrt. Spontane Kreu- 
zungen wurden deswegen nur in gewissen Ausnahmefallen beobachtet. 
Solche kénnen nimlich vorkommen, wenn die Pflanzen sehr dicht 
nebeneinander stehen. Der Wind bringt hierbei Infloreszensen ver- 
schiedener Pflanzen mit ejnander in Beriihrung, und dann findet oft 
Kreuzung statt. Ein anderer Ausnahmefall ist der, wenn gefiillte dicht 
neben einfachen Blumen wachsen. Die letzteren locken dann die In- 
sekten an, die aber in ihrem Arbeitseifer oft auch eine gefiillte Blume 
besuchen. In diesen Ausnahmefallen, wo also die Pflanzen sehr dicht 
stehen oder in unmittelbarer Nihe von einfachen Varietiéiten wachsen, 
kann tatsichlich ein grosses Prozent Kreuzungen vorkommen, sonst 
aber nur dusserst selten. So wurden von mir Hunderte von Blumen 
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kastriert und sich selbst iiberlassen; sie gaben keine Samen. Hier muss 
also vorwiegend Selbstbestiubung vorhanden sein. 

Da die Delphinien stark protandrisch sind, und auch die Stellung 
der Sexualorgane in der Blume eine Selbstbestéubung nicht begiinstigt, 
ist es schwer zu verstehen, wie die Befruchtung bei den gefiillten 
Blumen iiberhaupt zustandekommt. Dass in der Tat grosse Schwierig- 
keiten vorliegen, davon kann man sich leicht tiberzeugen, denn der 
Samenansatz ist bei diesen immer sehr liickenhaft. Selten findet man 
eine Blume, in der siimtliche Fruchtblatter Samen bilden. Bei Regen- 
wetter und bei Windstille (z. B. im Hause) wird die Samenbildung 
noch mehr reduziert. So auch bei Infloreszenzen die mit Papiertiiten 
isoliert sind. Um bei diesen Samenbildung zu erzielen muss man mehr- 
mals wihrend der Bliitezeit die Papiertiiten mit den Hinden schiitteln. 
(Das ist ein Bestaéubungsprozess, der nur bei den gefiillten. Blumen 
mdoglich ist. Bei den einfachen hilft diese Massnahme nicht, sondern 
man muss die Papiertiiten wegnehmen und jede einzelne Blume kiinst- 
lich bestéiuben. ) 

Bei der normalen Pollination diirfte der Wind jedenfalls eine 
gewisse Rolle spielen, denn der Bestéubungsprozess scheint sich fol- 
gendermassen abzuspielen. Bei Wind gelangen die vielen Hiillblatter 
mit den Staubblattern in Beriihrung, und der klebrige Pollen bleibt 
dann an den vielen Hiillblittern haften bis die Narben sich 6ffnen, 
und der Wind wieder die »bestaéubten» Hiillblitter mit den Narben 
in Beriihrung bringt. 

Es diirfte auch haufig vorkommen, dass der Pollen der oberen 
Blumen der Infloreszenz, die spiter bliihen, beim Herabfallen die 
unteren Bliiten bestaubt. 


SPEZIESKREUZUNGEN. 


Zwischen den erwihnten, einander systematisch nahestehenden 
Arten D. consolida, D. orientale und D. ajacis wurden eine Menge 
Kreuzungen ausgefiihrt, ohne dass es méglich war einen Speziesbastard 
zu erzeugen. 

Im ganzen wurden bei diesen Kreuzungen nicht weniger als 2250 
Blumen polliniert, was als eine recht tiberzeugende Zahl angesehen wer- 
den diirfte, da diese bei normaler Befruchtung mehr als 50,000 Samen 
gegeben hatten. Hierbei wurde nicht nur mit der Wildform sondern 
auch mit einer Menge von Varietaten experimentiert. Eben diese Tat- 
sache, dass die drei Arten sich nicht kreuzen lassen, hat es in zweifel- 
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haften Fallen erméglicht festzustellen, zu welcher Art eine Varietiit 
gehorte. 

Da eine Sterilitiét bei Spezieskreuzungen 6fters mit Differenzen 
in den Chromosomengarnituren zusammenhingt, wire eine genauere 
Kenntnis der Chromosomenverhiltnisse der drei Arten sehr wertvoll. 
Leider fehlen aber genauere Angaben hieriiber. Vv. BOENICKE teilt nur 
mit, dass die Chromosomenzahl bei D. ajacis 12 sei. Uber orientale 
und consolida dagegen ist mir nichts sicheres bekannt. Erwahnt kann 
jedenfalls werden, dass mein damaliger Kollege, Dr. H. GRUNWALD, 
zytologische Untersuchungen von einigen meiner Orientale-Varietaten 
ausftihrte, die darin resultierten, dass »acht als haploide Chromosomen- 
zahl wahrscheinlich ist» *. 

Von Interesse in diesem Zusammenhang ist die Mitteilung von 
GARTNER (1849), dass die Verbindung consolida X ajacis leicht ausfiihr- 
bar ist. Ob hierbei eine Namenverwechselung vorliegt oder ob es sich 
um besondere, kreuzungsfaihige Varietaéten handelte ist unmdglich fest- 
zustellen. Da, wie schon erwahnt, die Gartenvarietiten der D. ajacis 
allgemein unter den Namen D. consolidum gehen, scheint es nicht aus- 
geschlossen zu sein, dass auch bei GARTNER eine Namenverwechselung 


vorliegt. 


VARIETATENKREUZUNGEN BEI DELPHINIUM 
ORIENTALE. 
‘MORPHOLOGISCHE CHARAKTERE. 

Die zahllosen Gartenvarietaéten von D. orientale, die seit uralten 
Zeiten geziichtet worden sind, zeigen nicht nur betreffs der Bliitenfarbe 
sondern auch in bezug auf den Habitus grosse Variation. Es gibt z. B 
sehr hohe bis winzig kleine und stark biischelige bis fast unverzweigte 
Varietiten. Hier unterscheidet man ohne Schwierigkeit drei Haupt- 
gruppen: den Normaltypus, elatior genannt, den nana- und den nanella- 
Typus. 

Die nana-Varietiten sind nicht ohne weiteres als Zwergformen von 
elatior zu betrachten, denn wenn auch sémtliche nana-Varietéten im 
Mittel kiirzer sind als simtliche elatior, so sind doch die niedrigsten 
dieser kiirzer als die héchsten jener. Wenn man nur die Lange in 
Betracht ziehen wiirde, wire es also im allgemeinen nicht méglich zu 
entscheiden, wohin die verschiedenen Varietiten gehéren. Besonders 


1 Erst als die Korrektur fertig war, wurde mir die Arbeit von TJEBBES (1927) 
bekannt, wo er fiir die Arten D. ajacis, consolida und nudicaule die Chromosomen- 


zahl 8 festgestellt hat. 
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charakteristisch fiir die nana-Varietaten ist wohl der Bau des Stengels, 
der bei gut gediingten Pflanzen in eigenartiger Weise anschwillt und 
eine knotige, unebene Oberflache zeigt, als ob ein Verkiirzungsfaktor 
vorhanden ware, der nur gewisse innere Gewebeparteien beeinflusst. 
Der Stengel wird daher viel dicker und steifer und ausserdem spréder 
als bei elatior. Es ist besonders hervorzuheben, das dieser Unterschied 
bei knappen Nahrungsverhiltnissen, d. h. auf magerer Erde oder bei 
dichtem Wachstum, nicht oder nur wenig zur Ausbildung kommt, so 
dass es schwierig sein kann die beiden Formen zu unterscheiden. Auf 
guter Erde dagegen und bei geniigend lichter Saat kann man in einer 
Spaltungsgeneration die elatior-Pflanzen leicht von den nana-Pflanzen 
trennen. + 

Bei Kreuzung zwischen normal und nana dominiert die erstere in 
F,, und in der zweiten Generation erfolgt eine einfache Spaltung wie 
die folgenden ausgefiihrten Kreuzungen zeigen. 

Nr. I. elatior (normal) X nana; MM XK mm 

| OP ps 275 elatior : 74 nana; 

theor.: 259,75 : 89,25 a) 

D/M: 1,86 

Die reziproke Kreuzung ergab ein noch besseres Resultat: 

Nr. Il. nana X elatior; mm X MM 

F,: 268 elatior :91 nana; 

theor.: 269,25 : 89,75 

D/M: 0,15 

Eine Ruickkreuzung wurde auch ausgefiihrt und zwar die folgende: 

Nr. Ill. (elatior X nana) X nana; Mm X mm 

gef.: 77 elatior : 82 nana; 

theor.: 79,5 : 79,5 

D/M: (),39 

Es ist somit zweifellos, dass der nana- von dem elatior-Typus sich 
nur in einem Erbfaktor unterscheidet. Fiir die Differenz der beiden 
Typen wurde die Bezeichnung m—M eingefiihrt. 

Die nanella-Form ist von den beiden vorigen sehr verschieden und 
zwar durch ihre Winzigkeit. Wiahrend die kleinsten nana-Varietiten 
durchschnittlich ungefaihr 30 cm messen, sind die nanella-Exemplare 
Zwergformen von nur 15—25 cm. Sie sind ausserdem fast unverzweigt, 
und die Blatter sind fester gebaut als bei normalen Exemplaren. Auch 
ist der Vegetationszyklus etwas linger als bei der Muttersorte, und 
schliesslich ist die: Vitalitét bedeutend reduziert. Sie scheint in vielen 
Beziehungen eine Parallelerscheinung zu Oenothera nanella zu bilden. 
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So schreibt DE VRIES (1901, S. 257) iiber diese, dass sie keineswegs nur 
ein Miniaturbild der Muttersorte ist. »Im Gegentheil unterscheiden sie 
sich von dieser in nahezu allen Eigenschaften. In keinem Alter kann man 
sie etwa mit schwachen Exemplaren der Mutterart verwechseln. — Die 
Bliithen der Zwerge sind in Verhaltnis zu den kleinen Pflanzen auf- 
fallend gross. — Auf einjaihrigen Exemplaren sind die Bliithen vielfach 
unvollstandiger Ausbildung ausgesetzt. Bisweilen fehlt der Bliithen- 
staub, oder er ist nur in spirlicher Menge entwickelt, ziemlich oft 
kénnen die Narben sich nicht 6ffnen. — Handelt es sich somit darum, 
die Zwerge in méglichst sch6éner Entwicklung und voller Bliithenpracht 
zu cultivieren, so empfielt es sich, sie stets durch spate Aussaat zu zwei- 
jahrigen Exemplaren zu erziehen.» Dies stimmt alles auch fiir meine 
nanella-Form, die folgendermassen entdeckt wurde. 

Ein Samen einer gefiilltbliitigen Pflanze hat im Jahre 1922 zwei 
Keimpflanzen gegeben, die sich normal entwickelten und von denen 
jede isoliert und selbstbestaubt wurde. Eine dieser Zwillingpflanzen 
gab nun im Jahre 1923 31 ganz normale Tochterpflanzen, die sich 
spaterhin als konstant erwiesen. 

Die andere Zwillingpflanze gab aber 28 normale und 4 nanella. 
Die Normalpflanzen wurden jetzt isoliert, und 25 von ihnen gaben 
Samen, die 1924 ausgesiet wurden. Die komplizierte Spaltung der 
Nachkommen dieser 25 Pflanzen zeigt Tab. 1. Wir sehen hier, dass 
nur 7 sich als konstant erwiesen, wihrend die anderen 18 sowohl 
elatior- wie nanella-Pflanzen gaben. Das Verhiltnis 7 : 18 deutet auf 
eine einfache Spaltung. Die berechneten Zahlen waren in diesem Falle 
8,3: 16,7, und die Ubereinstimmung scheint gut zu sein. Die geringe 
Zahl der Rezessiven, es waren ja nur vier vorhanden, kénnte dabei 
reduzierter Keimfahigkeit und Vitalitaét zugeschrieben werden. Aber 
wie sind dann die eigentiimlichen Spaltungsverhaltnisse in der Tab. 1 
zu erklaren? Die meisten Bastarden gaben nur ungefaihr 100 nanella- 
Pflanzen, einer aber nur 2 nanella und 93 normale und ein anderer 
101 nanella und 331 normale. In saémtlichen Fallen ist also die Zahl 
der Rezessiven zu klein; die grosse Unregelmissigkeit der Zahlen 
scheint aber zu verhindern, dass nur die herabgesetzte Vitalitat der 
Rezessiven verantwortlich gemacht werden kénnte. 

Ebenso wie bei Oenothera nanella scheint auch hier die Vererbung 
des nanella-Charakters in komplizierter Weise zu erfolgen, was die 
Vermutung eines intimen Parallelismus der beiden Erscheinungen nur 
stirkt. Wegen des friihen Abbrechens der Untersuchungen kann der 
vorliegende Fall nicht eingehender erértert werden. 

Hereditas XI. 
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Betreffs der Bliitenform findet man die beiden Haupttypen: ein- 
fach und gefiilltbliitig, die, wie schon gesagt, grundwesentlich ver- 
schieden sind. Mit der Gefiilltheit der Bliiten folgen namlich andere, 
auffallende Veriinderungen wie ein mehr radiirer Bau, Riickbildung 
des Sporns, Fehlen des Vermégens Honig zu erzeugen, und Ubergang 
von Allogamie zu Autogamie. 


TABELLE 1. 








1923 
Feldnr. 


92: 
normale nanella I 923 normale nanella 
Feldnr. 





288 : | 301 | 388 | 42 
289 | 3. | 302 | 1040 | = 135 
290 3033 | 145 | 42 
291 : 304 67. 7 
292 305 390 61 
293 : | 306 193 | 18 
294 0 307 | 180 

295 3 308 228 

296 93 | 2 309 | «537 

297, | 310 | 84 

298 | 311 6 

299, | > | o2 | 20 

3000 | 3 | = — 











Die Differenz der beiden Typen scheint nur von einem einzigen 
Grundunterschied X—ax bedingt zu sein, und bei den Kreuzungen 
dominiert der einfache Wildtypus. Da es bei isolierten einfachen 
Bliiten ohne sorgfaltige artifizielle Bestaubung nicht zur Befruchtung 
kommt, muss man diese in der isolierten F,-Generation bei jeder ein- 
zelnen Bliite ausfiihren. Nur eine Kreuzung zwischen den beiden 
Formen wurde ausgefiihrt und zwar die folgende: 


Nr. IV. gefiilltbliitig X einfach; ru X XX 

F,: 605 einfach : 232 gefiilltbliitig; 

theor.: 627,75 : 209,25 (3:1) 

D/M: 1,33 

Trotzdem keine F, gezogen wurde, kann man hier vermuten, dass 
eine einfache Spaltung vorliegt. 

Der Fall ist von besonderem Interesse, da eine Spaltung in Insek- 
tenbestaubern und Selbstbestaubern stattfindet. Bei den letzteren ist, 
wie oben erwahnt, die Bestaubung sehr problematisch, so dass diese 
nur dank des besonderen Interesses der Menschen durch Jahrtausende 
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fortleben konnten. Wenn der Faktor x nur das Vermégen Honig zu 
bilden unterdriickt hatte, wire es wohl nicht einmal in der Kultur még- 
lich gewesen diese Varietéten zu bewahren, denn einfache Bliiten 
werden ja, wie schon erwadhnt, ohne Insektenbesuch nicht bestaubt. 
Nun bewirkt dieser Faktor aber nicht nur Vervielfaltigung der Hill- 
blatter sondern beeinflusst auch in ahnlicher Weise das Androeceum 
und Gynoeceum, was alles dazu beitragt, die Bestiubung der stark 
protandrischen Bliiten zu erleichtern. Durch die Vermehrung der Hiill- 
blatter wird der Pollen auf diesen besser verteilt und aufbewahrt. Dank 
der vielen Staubblatter wird mehr Pollen produziert als in den ein- 
fachen Bliiten und schliesslich sind, zufolge der hohen Anzahl von 
Griffeln, die Aussichten grésser, dass wenigstens eine oder einige der 
Narben bestéaubt werden. 

Deshalb kann man nicht ohne weiteres sagen, dass die Mutations- 
form, als solche muss man sie wohl auffassen, fiir die Bestaubung nur 
Nachteile erbietet. Zwar findet wegen Fehlen des Honigs Insekten- 
befruchtung nicht statt, aber anderseits sind ja Veranderungen einge- 
treten um Selbstbestaubung zu férdern, die der Wildform ganz ab- 
gehen. Man sieht hier, wie unrichtig es ist, die Mutationen ausschliess- 
lich als unvorteilhafte Bildungen aufzufassen. Zwar tut man das in 
den meisten studierten Fallen, aber man darf nicht vergessen, dass 
eben die bekanntesten Mutationen durch ihre Abnormitét unser In- 
teresse erregt haben und so Gegenstand unseres Studiums wurden, 
wahrend wahrscheinlich die grosse Mehrzahl der Mutationen oft eben 
wegen ihrer »Normalitaét» unserer Aufmerksamkeit entgehen. 

Es mag in diesem Zusammenhang erwaéhnt werden, dass die 
Samenproduktion der gefiilltbliitigen in einem trocknen Klima, z. B. 
im Mittelmeergebiet, wo die Stammform zu Hause ist, viel grésser ist 
als in Nordeuropa. So war die Samenernte der gefiilltbliitigen in 
Catania durchaus nicht kleiner als die der einfachen, und an der 
sizilianischen Kiiste, z. B. bei Taormina, habe ich in den Garten mehr- 
mals verwildete, gefiillte Varietaéten gefunden, was wohl in Nordeuropa 
ganz ausgeschlossen wire. 

Unter den gefiillten Bliiten gibt es besondere Varietiten, die sich 
dadurch auszeichnen, dass die Hiillblitter sehr klein sind, wodurch 
die ganze Bliite ein sonderbares Aussehen annimmt. Diese werden 
oft als ranunkelbliitig bezeichnet. Die Hiillblatter sind schon in jungem 
Stadium haufig so klein, dass die Knospen nicht geschlossen sind, son- 
dern die inneren Teile blossliegen. Bei Regenwetter dringt das Wasser 
daher in die »offenen» Knospen ein und verursacht hier leicht ein 
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Verfaulen der ganzen Bliitte. Diese ranunkelbliitigen Varietaéten werden 
im allgemeinen spiater reif als die iibrigen Varietaéten. Ihre Samen- 
bildung ist auch sehr herabgesetzt, so dass nur selten simtliche Kapseln 
einer Bliite ausgebildet werden. Diese Tatsache starkt noch mehr 
die Annahme, dass die Hiillblatter der iibrigen gefiilltbliitigen Varie- 
taten bei der Bestéubung eine ganz besondere Rolle spielen. 

Die Ranunkelbliitigen scheinen sich von den tibrigen gefillten 
Bliiten nur in einem Faktor Y zu: unterscheiden, und interessant ist 
dabei, dass dieser Typus dominiert. Die ausgefiihrte Kreuzung war 
die folgende: 

Nr. V. ranunkelbliitig X nicht ranunkelbl. (gefiillt); YY * yy 

F,: 848 ranunkelbl. : 303 nicht ranunkelbl.; 

theor.: 863,25 : 287,75 (3:1) 

D/M: 1,04 

Die Ubereinstimmung der gefundenen Zahlen mit den berechneten 
ist also ziemlich gut. Leider wurden keine Kreuzungen zwischen ein- 
fach und ranunkelbliitig ausgefiihrt. Die Formeln der verschiedenen 
Bliitentypen diirften aber die folgenden sein: 

XXyy — Wildform, einfach, normal. 

xxyy — gefillt, nicht ranunkelbliitig. 

xxYY — gefillt, ranunkelbliitig. 

XXYY — nicht bekannt, aber wahrscheinlich einfach mit kurzen 

Hiillblattern so wie ich Exemplare aus dem Stadtgarten 
von Porto Alegre gesehen habe. 


FAKTOREN DER BLUTENFARBE. 


Die Farben der vielen Varietiten von Delphinium orientale kénnen 
alle als violett bezeichnet werden. Die Extreme sind einerseits hellblau 
mit einem schwach roétlichen Anstrich, anderseits rosa. Ausserdem gibt 
es eine Menge Abstufungen von stark gefirbt bis weisslich und weiss. 
Bei den hier besprochenen Kreuzungsuntersuchungen sind hauptsiich- 
lich die folgenden Farben von Interesse: 

rotviolett (Wildfarbe} 526, 531. 

aschviolett 521, 528 D, 541. 

rosa 21, 591, 596. 

hellblau 491. 

blauviolett 506. 

rosaweiss . 

blaulichweiss 

weiss 
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In der Kolumne rechts sind die korrespondierenden Nummern der 
Farben nach dem »Code des couleurs» von KLINCKSIECK und VALETTE 
angegeben. Wo einer Farbe mehrere Nummern entsprechen, deutet das 
auf eine kleine Variation, die hauptsachlich als Altersmodifikation auf- 
tritt. Es kommt namlich haufig vor, dass die Hiillblatter, besonders 
bei sonnigem Wetter, vor dem Abfallen etwas erblassen. Sonst ist die 
Farbe geniigend konstant um die vier ersten, stark gefarbten Varietiten 
i) deutlich zu trennen. Blauviolett dagegen kommt der Wildfarbe sehr 
nahe, so dass ein sicheres Trennen dieser beiden schwierig ist. Die 
Farbe aschviolett ist bei den verschiedenen Sorten etwas variabel aber 
immer deutlich von den anderen unterscheidbar. 

Bei den weisslichen kann man dagegen die Farben oft nur bei 
giinstigem Tageslicht bemerken.- Diese schwachen Farben sind _ bei 
einzelnen Exemplaren tiberhaupt nicht von weiss zu unterscheiden, 
und das ist der Grund, warum ich diese Farben zusammen mit weiss 
oft in einer Gruppe »weisslich» vereint habe. So habe ich z. B. eine 
rosaweisse Varietit wochenlang fiir rein weiss gehalten, bis ich plétzlich 
eines Abends bei besonders giinstigen Beleuchtungsverhiltnissen eine 
sehr schwache Farbung bemerkte. 


KREUZUNGEN MIT WILDFARBE. 


Es handelt sich hier nur um Kreuzungen von Wildfarbe mit stark 
gefairbten Varietaiten. Die Kreuzungen von Wildfarbe mit weisslich 
waren in allzu kleinem Umfange ausgefiihrt um hier behandelt zu 
werden. Bei simtlichen dominierte in F, die Wildfarbe, und bei den 
Kreuzungen mit Starkgefarbten erfolgte in F, einfache Spaltung. Die 
Kombinationen waren wie folgt: 

wildfarbe X aschlila 24 (VI) 

(wildfarbe > aschlila 24) X aschlila 24 (VII) 

wildfarbe X rosa (VIII) 

rosa X wildfarbe (IX) 

(wildfarbe X rosa) X rosa (X) 

(rosa X wildfarbe) X rosa (XI) 

wildfarbe X< hellblau (XII) 

(wildfarbe < hellblau) X hellblau (XIII) 

blauviolett < wildfarbe (XIV) 


DER FAKTOR 4. 


Nr. VI. wildfarbe X aschlila 24; AA X aa 
Fes 375 wildfarbe : 114 aschlila 24; 
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theor.: 3665 : 122.5 (3:1) 

D/M: 0,90 

Die Ubereinstimmung ist gut, und die Riickkreuzung lieferte den 
Beweis, dass es sich tatsachlich um eine einfache Spaltung handelt: 

Nr. VII. (wildfarbe X< aschlila 24) X aschlila 24; Aa X aa 

gef.: 22 wildfarbe : 23 aschlila 24; 

theor.: 22,5 ay fd 

D/M: 0,16 

Die Ubereinstimmung ist hier die bestmégliche, so dass kein Zweifel 
vorhanden sein kann, dass die Wildfarbe von aschlila 24 nur in einem 
Faktor verschieden ist. Diesen Faktor habe ich A genannt. 


DER FAKTOR B. 


Nr. VIII. wildfarbe X rosa; BB X bb 

F;,: 1452 wildfarbe : 414 rosa; 

theor.: 1399,5 : 466.5 (324) 

D/M: 2,80 

Da die Abweichung von den berechneten Zahlen fast dreimal so 
gross ist als der mittlere Fehler, kann man nicht ohne weiteres eine 
einfache Spaltung voraussetzen. 


Schema 1. Schema 2. 
3B b b 3B B B 


ire 16s. a "4 
Bb | B BB | BB | BB 
| 








| 
| 
| 
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| ! 
Bb | | | bB | bB 
| | 


| BB | Bb Bb | bB | bB 


|---- 


b | | | | bB | bB 
| | 














Der bB-Bastard gibt bei Hete- 


rogamie in beiderlei Sexual- rogamie in beiderlei Sexual- 
zellen 13 Dom.:3 Rez. zellen 13 Dom.:3 Rez. 


Es scheint eine Komplikation vorhanden zu sein, und wenn man 
den Fall als eine einfache Spaltung betrachten will, liegt es am niich- 
sten an Heterogamie zu denken. Ob diese dabei einseitig ist, oder ob 
sie beiderlei Sexualzellen betrifft, geht aus dieser Kreuzung nicht 
hervor. Die reziproke Kreuzung aber muss Aufklérung geben, denn 
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bei Heterogamie sowohl in Pollen- wie in Eizellen (von gleicher Starke 
in beiden) muss das Resultat der beiden Kreuzungen dasselbe sein, so 
wie es in Schema 1 und 2 veranschaulicht wird, wo eine Heterogamie 
der Starke 3:1 angenommen ist. Das Verhaltnis der Dominanten zu 
den Rezessiven wird in beiden Fallen 13 :3 


Schema 3. Schema 4. 


3o B b b b Be B b 

ane Groen 1 oy een ene ane 

B) BB BB | Bb Bb a Bb a B| BB | BB | BB | Bb 
a 


| ——-—-|—- | —- 


| Se 
bB | bB | bb ! 


| I 


| bb | bb 


a 


Der Bb-Bastard gibt bei Hete- Der bB-Bastard gibt bei Hete- 
rogamie nur in den Pollen- rogamie nur in den Pollen- 
zellen 5 Dom. : 3 Rez. zellen 7 Dom.:1 Rez. 





Bei Heterogamie nur in den Pollenzellen entstehen dagegen in F; 
der beiden reziproken Kreuzungen BB X bb und bb X BB verschiedene 
Verhiltnisse und zwar in der ersten ein zu viel von Rezessiven 
(5 Dom.:3 Rez.) und in der letzten ein zu viel von Dominanten 
(7 Dom. :3 Rez.), d. h. in beiden Fillen ein Uberwiegen des vater- 
lichen Typus. (Siehe die Schema 3 und 4!) 


Schema 5. Schema 6. 








Der Bb-Bastard gibt bei Hete- j Der bB-Bastard gibt bei Hete- 
rogamie nur in den Eizellen rogamie nur in den Ejzellen 
7 Dom.:1 Rez. 5 Dom.:3 Rez. 


Schliesslich bei Heterogamie nur in den Eizellen entstehen in den 
Kreuzungen BB X bb und bb X BB auch verschiedene Verhialtnisse und 
zwar kommt es in beiden zu einem Uberwiegen des miitterlichen Typus. 
Der Bb-Bastard gibt namlich 7 Dom.:1 Rez. und der bB-Bastard 
5 Dom. :3 Rez. (Siehe die Schema 5 und 6!) 
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Es fragt sich also in unserem Fall, ob die beiden Heterozygoten 
Bb und bB in ihren Nachkommen dieselbe Verteilung von Dominanten 
und Rezessiven zeigen. Diese Kreuzung, rosa < Wildfarbe, wurde auch 
ausgefiihrt und gab die Aufklarung. 

Nr. IX. rosa  Wildfarhe; bb X BB 

F,: 1975 Wildfarbe : 797 rosa; 

erw. bei norm. Spalt.: 2079 : 693 (3:1) 

D/M: 4,52 

Man sieht, dass die Deviation zu gross ist, um die Spaltung als 
normale monohybride deuten zu kénnen. Das Resultat stimmt aber 
mit dem der Kreuzung VIII nicht tiberein, denn hier iiberwiegen nicht 
die Dominanten sondern die Rezessiven. Es ist somit klar, dass wenn 
die Komplikation als Heterogamie gedeutet werden soll, muss es eine 
einseilige solche sein und zwar Heterogamie der Eizellen mit Uber- 
wiegen der Dominanten in den Nachkommenschaften des Bb-Bastardes 
und von Rezessiven in den Nachkommenschaften des bB-Bastardes. 
In beiden Fallen erscheint also ein zu viel des miitterlichen Typus. 

Die Heterogamie erreicht aber nicht die Starke 3:1, sondern 
nur 1,3:1. Wenn man diese Annahme macht, wird die Ubereinstim- 
mung der gefundenen Zahlen mit den -theoretischen, wie unten ersicht- 
lich, gut. Bb gab namlich: 

Fs: 1452 Wildfarbe : 414 rosa; 

erw. bei Heter.: 1460 : 406 (3,6: 1) 

D/M: 0,15 
und bB gab: 

Fo: 1975 Wildfarbe : 797 rosa; 

erw. bei Heter.: 1989 : 783 

D/M: 0,59 

Von besonderem Interesse sind jetzt die beiden Riickkreuzungen 
Bb X bb und bB X bb, die die Bestatigung liefern miissen. Beide 
wurden ausgefiihrt, leider waren aber die Nachkommenschaften nicht 
geniigend zahlreich um einen sicheren Ausschlag zu geben. Die 
Resultate sind wie folgt: 

Nr. X. (Wildfarbe X rosa) X rosa; Bb X bb 

gefunden: 131 Wildfarbe : 122 rosa; 

theor. bei norm. Spalt.: 126,5 : 126,5 

D/M: 0,57 

theor. bei Heterogamie: 143 Wildfarbe : 110 rosa; 

D/M: 1,52 
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Nr. XI. (rosa X Wildfarbe) X< rosa; bB X bb 
gefunden: 113 Wildfarbe : 116 rosa; 
theor. bei norm. Spalt.: 114,5 > 114,5 
D/M: 0,2 
theor. bei Heterogamie: 99,6 Wildfarbe : 129, rosa; (1,3: 1) 
D/M: 1,8 


Man sieht hier, dass die Wildfarbe, wie erwartet, in der Kreuzung 
X iiberwiegt und rosa in der reziproken Kreuzung XI. Anderseits kann 
aber nicht verneint-werden, dass die Ubereinstimmung in beiden Riick- 
kreuzungen besser ware, wenn man normale, einfache Spaltung an- 
nehmen wiirde. Die Tatsache aber, dass der Uberschuss in beiden 
Fallen eben da zu finden ist, wo man ihn bei Heterogamie erwarten 
muss, veranlasst mich die Heterogamietheorie nicht aufzugeben. Um 
die Resultate nachstehender Kreuzungen, in welchen der Faktor B 
vorhanden ist, zu verstehen, muss bis auf eine einzige Ausnahme mit 
Heterogamie des B-Faktors gerechnet werden. 


DER FAKTOR C, 


Nr. XII. Wildfarbe X hellblau; CC X ce 

F.: 332 Wildfarbe: 98 hellblau; 

theor.:  322,5 : 107,5 

D/M: 1,06 

Die Riickkreuzung gab folgendes Resultat: 

Nr. XIII. (Wildfarbe X hellblau) X hellblau; Cc X cc 

gef.: 70 Wildfarbe : 89 hellblau; 

theor.: ‘79,5 > 79,5 

D/M: 1,52 

Es handelt sich also auch hier um eine einfache Spaltung. Fir 
die Faktorendifferenz Wildfarbe—hellblau habe ich die Bezeichnung 
C—c eingefihrt. 


DER FAKTOR D. 
Nr. XIV. blauviolett X Wildfarbe; dd xX DD 


Da die blauviolette Farbe, wie oben erwahnt, von der Wildfarbe 
schwer zu trennen ist, wurde diese Kreuzung nicht naher analysiert. 
Es konnte nur festgestellt werden, dass eine Spaltung in Wildfarbe und 
blauviolett vorkam. Das Vorhandensein des Faktors D wurde deshalb 
hauptsachlich aus der dihybriden Kreuzung Nr. XVI erschlossen. Das 
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Resultat dieser zeigte klar, dass die Wildfarbe einen Faktor D besitzt, 
der den blauvioletten Varietiaten fehlt. 


KREUZUNGEN MIT ASCHVIOLETT. 
Hier sind die untenstehenden Kreuzungen zu besprechen. 
rosa X aschviolett 24; (XV) 
blauviolett  aschviolett 24; (XVI) 
aschviolett 21 >< Wildfarbe; (XVII) 
(aschviolett 21 < Wildfarbe) > aschviolett 21; (XVIII) 
(aschviolett 21 X< rosa) X aschviolett 21; (XIX) 
In diesen Kreuzungen war die F,, wie erwartet, wildfarbig. 
Nr. XV. rosa X aschviolett 24; AAbb X aaBB 
| Oe 88 Wildf. : 39 rosa : 48 aschviol.; 
theor.: 94,15 : 36,98 : 43,87 (9,9 : 3,9 : 4,6) 
D/M: 0,93 a i — Bin 


Die Verhialtniszahlen sind auf Grund der Heterogamie berechnet. 

Die F, gab hier nicht, wie man hatte vermuten k6énnen, vier 
Farbenkategorien, sondern nur drei und zwar in einem Verhiltnis, das 
dem berechneten sehr nahe kommt. Die Ubereinstimmung ist geniigend 
gut um eine dihybride Spaltung voraussetzen zu kénnen, wobei die 
aB- und die ab-Individuen demselben Phanotypus angehdéren. 


Nr. XVI. blauviolett X aschviolett 24; AAdd XK aaDD 
Pie 120 Wildf. : 30 blauviol. : 47 aschviol. 

theor.: 110,81 : 36,94 : 49,25 (9:3: 4) 
D/M: 1,16 — is — 037 


Auch hier finden wir also nicht vier Gruppen sondern nur drei 
reprisentiert, deren Proportionen geniigend gut mit dem Verhiltnis 
9:3 :4 tibereinstimmen um die Annahme zu erlauben, dass die asch- 
violette Gruppe teils aus aD- teils aus ad-Pflanzen besteht. 

Wir kennen jetzt die ab- und ad-Pflanzen, nicht aber die ac- 
Pflanzen. In Analogie mit den beiden vorigen Kreuzungen hatte man 
hier die Kreuzung hellblau X aschviolett 24 ausfiihren sollen. Diese 
wurde leider nicht ausgefiihrt, aber durch Kreuzung einer anderen 
aschviolett 21 mit der Wildfarbe lernen wir die ac-Pflanzen kennen. 


Nr. XVII. aschviolett 21 > Wildfarbe; aacc X AACC 
i: 1796 Wildf. : 505 hellblau : 701 aschv.; 


theor.: 1688,6 : 562.9 : 750,5 (9:3:4) 
D/M: 3,95 a Se — Sy 
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Hier wurde nicht wie bei der Kreuzung Wildfarbe X aschviolett 24 
die Spaltung 3:1 gefunden sondern eine Spaltung in Wildfarbe, hell- 
blau und aschviolett, annahernd im Verhiltnis 9 : 3:4, was uns zeigt, 
dass bei aschviolett 21 sowohl der A- wie der C-Faktor fehlt. Die Ab- 
weichung von den berechneten Zahlen ist aber betrachtlich. In der 
ersten Gruppe ist die Deviation mehr als dreimal so gross wie der 
mittlere Fehler, und in den beiden anderen Gruppen sind die Verhiilt- 
nisse auch nicht befriedigend. Da in der ersten Gruppe ein Zuviel und 
in den anderen Gruppen ein Zuwenig zu bemerken ist, liegt es nahe 
an der Hand an eine Koppelungserscheinung zu denken. Wenn eine 
Koppelung der Faktoren A und C von der Starke 1: 1,4 angenommen 
wird, wiirden die Zahlen, wie unten ersichtlich, viel besser tiberein- 
stimmen. 

Pe: 1796 Wild?. : 505 hellblau : 701 aschv.; 

theor.: 1756,38 : 495,13 : 747,89 (13,48 : 3,8 : 5,76) 

bei Koppelung 1 : 1,4; 

D/M: 1,47 — Ce — 1,9 

Ob hier wirklich eine Koppelung vorhanden ist, wird die Riick- 
kreuzung von F, mit aschviolett 21 entscheiden. Diese wurde auch 
ausgefiihrt und gab folgendes Resultat: 


Nr. XVIII. (aschv. 21 X Wildfarbe) X aschv. 21; AaCc X aacc 
gef.: 56 Wildf. : 38 hellblau : 104 aschv.; 

theor.: 49,5 > 49,5 : 99 bese Gey 
ohne Koppelung 

D/M: iwl Te — O71 

gef.: 56 Wildf. : 38 hellblau : 104 aschv.; 

theor.: 57,75 > 41,25 : 99 (‘istas 2 
mit Koppelung 1 : 1,4 

D/M: 0,28 =~ On — Gy 


Die Riickkreuzung scheint also die Annahme einer schwachen 
Koppelung zwischen den Faktoren A und C zu bestatigen. 

Noch eine Riickkreuzung wurde ausgefiihrt, an der die Faktoren 
A und C teilnahmen und zwar: 


Nr. XIX. (aschv. 21 X rosa) X aschy. 21; AaBbCc X aaBBcc. 


In den Nachkommenschaften haben ja samtliche Pflanzen den 
Faktor B, und es kénnen daher nur die Kategorien Wildfarbe, hellblau 
und aschviolett auftreten. 

Ohne Koppelung hatte man also auch hier das Verhiltnis 1 : 1 : 2 
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erwartet. Die gefundenen Zahlen weichen aber von diesem stark ab 
und kénnen nur durch die Annahme der Koppelung erklart werden. 


gef.: 166 Wildf. : 124 hellblau : 290 aschv.; 

theor.: 145 2145 : 290 (1:1:2) 
ohne Koppelung 

D/M: 3,08 — 3,08 — 0 

gef.: 166 Wildf. : 124 hellblau : 290 aschv.; 

theor.: 169 :121 : 290 (1,4: 1: 2,4) 
mit Koppelung 

D/M: 0,27 —— | —» @ 


Es erscheint somit zweifellos, dass wir mit einer Koppelung von 
der ungefahrlichen Starke 1,1: 1 zwischen A und C rechnen miissen. 

Wir haben jetzt nicht weniger als vier genetisch verschiedene 
Kombinationen gefunden, die alle aschviolett sind, und zwar: 
aaBBCCDD, aabbCCDD, aaBBccDD und aaBBCCdd. Nur beim Vor- 
handensein des Faktors A kénnen diese verschiedenen Kombinationen 
fiusserlich von einander getrennt werden. Der Faktor A hat somit 
fiir das Entstehen der vier Farben rotviolett (Wildfarbe), rosa, hell- 
blau und blauviolett fundamentale Bedeutung und kann tatsachlich 
als ein Grundfaktor dieser Farben angesehen werden. 


KREUZUNGEN IN DENEN WEISSLICH UND WEISS AUSSPALTETEN. 


Diese sind die folgenden: 

rosa .X rosaweiss; (XX) 

(rosa X rosaweiss) X rosaweiss; (XXI) 

rosa >< hellblau (XXII) 

rosa X weiss 1; (XXIII) 

hellblau > weiss 1; (XXIV) 

(weiss 2 >< Wildfarbe) X weiss 2; (XXV) 

Nr. XX. rosa 3X rosaweiss; AAbbCCDD X AAbbccDD 

Die F, war rosagefarbt. 

F.: 324 hellrosa : 100 rosaweiss; 

theor.: 318 : 106 (3:1) 

D/M: 0,69 

Die Riickkreuzung der F, mit rosaweiss wurde auch ausgefiihrt 
und zeigte volle Ubereinstimmung mit dem erwarteten Resultat: 


Nr. XXI. (rosa X rosaweiss) X rosaweiss; AABbCCDD X AAbbccDD 
gef.: 160 rosa : 160 rosaweiss. 
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Rosa under rosaweiss sind also nur in einem Faktor unterschieden. 
Welcher dieser ist, geht aber erst aus nachfolgender Kreuzung hervor. 


Nr. XXII. rosa X hellblau; bbCC X BBcc 
F,; war nach Erwartung wildfarbig. 

1 ee 159 Wildf. : 61 rosa : 56 hellblau : 21 rosaweiss; 

bei Heterogamie des B-Faktors 

theor.: 154,14 : 72,36 : 51,38 : 24,12 (10,8:5,07:3,6: 1,69) 
1D/M: 0,56 — 1 — 0,71 — 0,66 


Die gefundenen Zahlen stimmen gut mit den auf Grund der Hetero- 
gamie des Faktors B theoretisch berechneten iiberein. Durch diese 
Kreuzung haben wir eine neue Faktorenkombination kennen gelernt 
und zwar rosaweiss, AAbbccDD, die weiss sehr nahe steht. Nur bei 
besonders giinstiger Beleuchtung kann man hier eine schwache Rosa- 
tonung bemerken. 

Es sind nun zuletzt einige Kreuzungen mit rein weiss zu erwahnen. 
Mehrere rein weisse Varietéten wurden angebaut, aber nur zwei sind 
bei den Kreuzungsstudien in Anspruch genommen worden. Diese sind 
im folgenden mit weiss 1 und weiss 2 bezeichnet. 

In der Kreuzung rosa X weiss 1 war die F, rosafarbig und in der 
zweiten Generation erfolgte eine Spaltung in rosa, rosaweiss und weiss. 
Die rosaweissen waren jedoch von weiss nicht zu trennen, weshalb sie 
in einer Gruppe »weisslich» vereint sind. Das Verhiltnis rosa : weiss- 
lich entspricht gut 9:7, so dass man annehmen kann, dass eine di- 
hybride Spaltung vorliegt. Die Kreuzung ergab folgende Zahlen. 


Nr. XXIII. rosa X weiss 1; AAbbCCDD X AAbbccDD 
F;: 840 rosa : 681 weisslich; 

theor.: 855,56 : 665, (9:7) 

D/M: 0,80 


Vor dem Besprechen dieses Ergebnisses diirfte es zweckmiassig 
sein auch die Resultate der Kreuzung hellblau X weiss 1 mitzuteilen. 
Auch hier scheint dieselbe dihybride Spaltung 9:7  stattzufinden. 
Ausser hellblau finden wir in F, rosaweiss und weiss wie in der vorigen 


Kreuzung. 
Nr. XXIV. hellblau X< weiss 1; AABBccDD X AAbbccDD 
F, war hellblau. 
Fs: 961 hellblau : 744 weisslich; 
theor.: 959,06 : 745,84 (9:7) 
D/M: 0,09 
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Durch Kreuzung XXIII erfahren wir, dass bei weiss 1 der Faktor B 
fehlt, denn F, war hellblau. Weiter geht aus Kreuzung XXIV hervor, 
dass weiss 1 den Faktor C nicht besitzt, denn F, ist hellblau. Diese 
Varietat ist also in bezug auf die Faktoren b und c rezessiv; wenn aber 
die Spaltungen als dihybrid aufgefasst werden sollen, muss weiss 1 noch 
einen rezessiven Faktor haben, der den beiden gefarbten Varietiten 
fehlt. Um den Faktor A kann es sich dabei nicht handeln, denn dann 
hatte in F, auch aschviolett ausspalten miissen. Vielleicht kénnte es 
der Faktor D sein; es scheint aber dabei besser begriindet zu sein, einen 
neuen Faktor E anzunehmen. 

Die beiden letzten Kreuzungen haben somit folgende genetische 
Konstitution: 


rosa X weiss 1; AAbbCCDDEE X AAbbccDDee 
hellblau X weiss 1; AABBccDD X AAbbccDDee. 


Es muss besonders hervorgehoben werden, dass diese letzte Kreu- 
zung die einzige ist, in der nicht mit Heterogamie des B-Faktors gerech- 
net werden kann. Wenn wir hier Heterogamie voraussetzen, wird 
D/M = 3,7. Eine befriedigende Erklairung dieses Falles zu geben ist 
wegen der Knappheit an untersuchtem Material nicht méglich. 

Von besonderem Interesse ist in den beiden letzten Kreuzungen der 
Faktor E, der eine notwendige Voraussetzung fiir das Auftreten der 
starken Farben zu sein scheint. 

Ausser weiss 1 kam noch eine weisse Varietit, weiss 2, in den Kul- 
turen vor, die mit Wildfarbe gekreuzt wurde. Die wildfarbige F, 
wurde dann mit weiss 2 riickgekreuzt und gab folgende Spaltung: 

Nr. XXV. (weiss 2 < Wildf.) X weiss 2; 

AABbCCDDEe X AAbbCCDDee 
gef.: . 19 Wildf. : 28 rosa : 17 blaul. weiss : 24 weiss; 

theor.: 19,13 : 24,87 : 19,13 > 24,87 

Verhiltniszahlen bei Heterogamie des B-Faktors: (1: 1,3: 1: 1,3) 

D/M: 0,04 — tn — On — 0,21 


Wahrscheinlich ist die Formel fiir weiss 2 AAbbCCDDee und fiir 
blaulichweiss: AABBCCDDee. Man sieht auch hier, dass mit Hetero- 
gamie des Faktors B gerechnet werden muss, so dass die Kreuzung 
XXIV als einzige Ausnahme der Heterogamietheorie erscheint. 

Der Unterschied der beiden letzten Kreuzungen. besteht nur darin, 
dass der Fakior C in der vorletzten Kreuzung fehlt aber in der letzten 
bei beiden Eltern vorhanden ist. Dies fiihrt zu der méglichen Annahme, 
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dass der Faktor C bei der Heterogamie eine Rolle spielt. Dass der 
Faktor E ftir das Entstehen der starken Farben fundamentale Bedeu- 
tung hat, wird auch noch durch die Resultate der letzten Kreuzung 
bestatigt. Beim Fehlen dieses Faktors kommt nur eine schwach bliu- 


liche Farbe zum Vorschein. 


Mit den obigen Ergebnissen sind die wichtigsten Resultate meiner 
genetischen Untersuchungen itiber Delphinium orientale mitgeteilt. 
Noch einige Kreuzungen mit weiss wurden zwar ausgefiihrt. Da aber 
die Spaltungen in F, sehr kompliziert waren, und weder Ruickkreuzung 
gemacht noch F,; gezogen wurde, kénnen die Resultate hier nicht be- 
sprochen werden. Es mag nur erwahnt sein, dass ausser der schon 
genannten Koppelung noch ein anderer Koppelungsfall zum Vorschein 
gekommen ist, wo die beiden in Frage stehenden Faktoren ungefahr 
im Verhaltnis 10:1 gekoppelt waren. Welche diese Faktoren sind 
kann aber mit den knappen Daten nicht aufgeklart werden. 

Als Abschluss meiner Untersuchungen fiige ich folgendes Faktoren- 


schema bei: 


ABCDE rotviolett (Wildfarbe) ABCDe | bliulichweiss 
AbCDE rosa AbCDe | weiss 
ABcDE - hellblau ABcDe 
ABCdE _ blauviolett ABCde 
AbcDE _ rosaweiss AbcDe | weiss 
AbCdE _ nicht bekannt AbCde 
ABcdE ABcde 
AbcdE Abcde ae 
aBCDE a 
abCDE ; abC De 
aBcDE aschviolett “iiiie 
aBCdE aBCde 
abcDE nicht bekannt abcDe 
abCdE abCde 
aBcdE aBcde 
abcdE » abcde 


Sao Luiz Gonzaga de Missoes, Brasilien, im Dezember 1927. 
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en vaglinje. Latinska namn pa vaxter och djur samt ord och satser av 
sarskild vikt kursiveras (enkel understrykning). 

Figurer numreras med arabiska siffror. Figurférklaring (pa avhand- 
lingens sprak) torde insandas samtidigt med illustrationsmaterialet. 

Planscher numreras med romerska siffror och de i dem ingdende bil- 
derna med arabiska. 

Tabeller Asittas arabiska siffror och férses med kort rubrik. 

Citerade.arbeten samlas i en litteraturférteckning. I texten hanvisas 
till denna genom angivande av férfattare och artal. Har en forfattare utgivit 
flera publikationer under samma 4r, tillaggas efter artalet sma bokstaver 
(a, b, c, etc.). Samma beteckningssatt anvandes i litteraturlistan, vilken upp- 
stilles i alfabetisk ordning efter forfattarna och under dessa i kronologisk 
fdljd. Inga litteraturhanvisningar fA géras genom fotnoter. Overhuvudtaget 
si fa noter som méjligt! 

Avhandlingarna skola vara skrivna pA tyska, engelska eller franska. 
Det ar 6nskvart, att uppsatser pA tyska och franska atféljas av en resumé 
pa engelska. Oversattningar, som ombesérjas av Redaktionen, bekostas av 
forfattaren. 

At varje férfattare lamnas 100 fria separat. Avhandlingar pA ett ark 
och daréver férses gratis med sirskilt omslag. Till ett pris av 10 kr. pr 
100 st. lamnas, om sa 6nskas, omslag till mindre uppsatser. Stérre antal 
sirtryck fas till sjalvkostnadspris. Anteckning om eventuella extraseparat gores 
a férsta korrekturet. 
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